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Cette étude commence par un rappel des grandes campagnes exploratoires (Galathée et l?qualant) et de leurs 
principaux résultats : (1) l’Océan Atlantique tropical est faiblement productif à l’exception des zones où les 
conditions amènent en surfnc,e des sels nutritifs en quantité abondante; (2) l’existence des variations saisonnières 
de la production primaire dans la zone équatoriale est confirmt!e; (3) les valeurs de production primaire obtenues 
par la méthode au 14c’ sont disparates, et variables d’un auteur à l’autre pour une même zone. 
Plusieurs découvertes postérieures à la réalisation des campagnes Équalant ont modifiè les idées sur la produciion 
primaire en milieu tropical: il s’agit: (L) de l’amplitude des variations saisonnières dans la zone équatoriale; 
(2) de l’existence et de la signification du maximum profond de chlorophylle et enfin (3) du fonctionnement énigma- 
tique des communautés planctoniques en milieu oligotrophe. Ces trois aspects sont briévement présentés. 
On montre ensuite l’unité des systèmes productifs dans l’Atlantique tropical oriental (dôme thermique, divergence 
équatoriale), ainsi que l’importance respective des deux processus d’enrichissement: (< upwelling 1) et G ridging )) et 
l’intérêt qu’il y a à les distinguer d’un point de vue écologique. 
On étudie l’amplitude des variations saisonnières des dislributions de la chlorophylle sur une radiale à 40 W 
(de 50 N-100 S), ainsi que la décroissance des valeurs intégrées d’Est en Ouest (de 60 E à 90 W). Pendant la saison 
froide, la zone équatoriale est l’objet de variations à court terme qui font varier le contenu en chlorophylle de la 
couche O-120 m d’un facteur 2 en quelques jours. L’influence des G méandres H du courant de Lomonosou sur la distri- 
bution des paramètres biologiques est mise en évidence. 
On souligne le caractère paradoxal de la zone équatoriale qui demeure une zone riche toute l’année et qui, malgré 
des variations de grande amplitude des caractéristiques physiques et chimiques de la. zone euphotique qui la fait 
ressembler aux upwelling cotiers, semble se rattacher aux systèmes tropicaux typiques du large d’après ses caracté- 
ristiques biologiques. 
Puis on décrit la << Structure Tropicale Typique j> à la fois d’un poinl de vue slatistique et écologique: la 
profondeur de la nitracline serait un indicateur dt! l’intensité de production nouvelle, par conséquent de la quantité 
de matière exportable par le système. Le rôle de la thermocline est discuté. 
L’unité de la structure pendant ta saison chaude u permis de cartographier à grande échelle ta producrion 
primaire, mais des réserves sont présentées sur les valeurs absolues de la fixation photosynthétique du carbone obtenues 
par la méthode au c’14. 
Des variations nycthémérales d’une grande amplitude relative des valeurs de chlorophylle ont été observées 
à l’équateur (00-40 W) en Novembr*e 1.981 au cours d’un point fixe de 13 jours; leur signification est discutée à la 
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lumière de la récente controverse sur le fonctionnement des communautés planctoniques des eaux oligotrophes. La 
notion d’Écosystème Tropical Typique (ETT), dont l’extension géographique incluerait la divergence équatoriale en 
saison froide, est introduite : il s’agirait d’un réseau trophique très complexe où une microcommunauté d’hètérotrophes 
variés, exploiterait au jour le jour une faible production végétale qui ainsi ne peut s’accumuler. 
Mais une question fondamentale demeure aujourd’hui sans rèponse : L’ETT produit-il une biomasse exportable 
plus importante qu’on ne le pense ? Une nouvelle stratégie d’étude est proposée pour mieux répondre à cette grande 
interrogation planétaire. 
MOTS-CLÉS : Atlantique tropical -- Phytoplancton - Nitrate - Phosphate - Chlorophylle - Production 
primaire. 
ABSTRACT 
HYDROLOGICAL STRUCTURE AND PRIMARY PRODUCTION IN THE ORIENTAL TROPICAL ATLANTIC WATERS 
This study begins with a review of the exploratory cruises (Galathea, russian cruises and Equalant). Their 
results cari be summarized as foltows: (1) the tropical Atlantic ocean shows a low primary biological production 
excepted in the aeras where nutrients are brought to the surface; (2) seasonal variations of the primary production 
values are significant in the equatorial area and (3) the values of the primary production measured by the 14G method 
are disparate and variable from one author to the other in the same zone for the same period of fhe year in a similar 
structure. Three recent discoveries have changed our ideas on the primary production processes in the tropical Atlantic 
ocean: (1) the amplitude of the hydrological seasonal variations are higher than we beliewed hitherfo; (2) a permanent 
deep chlorophyll maximum exisfs in the nitracline, when the mixed layer is nutrient depleted; (3) the pelagic 
ecosystem in oligotrophic conditions would have a structure (size of the organisms) and functionning (growth rates) 
different from the classical pyramid food chain concept. We point out the unity of the productive systems in the eastern 
tropical Atlantic (thermal domes, equatorial upwelling and ridging) and the respective importance of the two 
enrichment processes : upwelling and ridging. An example of the seasonal co-variation of the chlorophyll a and nitrate 
distribution on a transect (from 50 N to 100 S at 40 W) and the zona1 decrease (from 60 E to 90 W), of the integrafed 
values of chlorophyll a in the water colum are given. During the cold season (July to September) the equatorial area 
is also subjected to short terms variations (days) which have important influence on the chlorophyll a integrafed 
values. The influence of the meanders of the Lomonosov current have been also shown during the warm season 
(February and November). 
The equatorial area is a productive zone (7-2 gG mj-l), a11 the year round. In spite of high variations of the 
physical and chemical properties of the euphotic layer from summer to winter, the global production is not increased 
during the upwelling season, and this urea remains a Typical Tropical System from a biological point of view. 
The Typical Tropical Structure (TTS) is defined and describded from statistical and ecological considerations : 
the depth of the nitracline would reflect the intensity of the new production and that property and the permanence 
of the vertical stratification is used to map the total primary production from the oxygen and nitrate historical data. 
Absolute values of photosynthetic carbon fixation cannot be done since the 14G method is challenged in the oligotrophic 
waters. 
High nycthemeral variations of chlorophyll a values have been recently observed in the equatorial area (00-40 W) 
during a 13 day-station. Schematically, chlorophyll changes would represent diel variations of the phytoplankton 
biomass itself, equilibrated by a continuous consumption by herbivorous zooplankton. The problem now is to know 
if the tropical Atlantic as a whole is a very dynamic ecosystem and particularly if the exported production (fish and 
sedimentation) is largest than we believed ten years ago. A new strategy, discussed in the conclusion, is necessary 
to salve the problem. 
E(EY WORDS : Tropical htlantic - Phytoplankton - Nitrate - .Phosphate - Chlorophyll - Primary 
production. - 
1. INTRODUCTION HISTORIQUE 
1.1. Les deux premières campagnes exploratoires 
la (( Danish Deep-Sea Expedition )) de la Galathea 
autour du monde. De octobre a décembre 1950, 
le bateau a suivi la côte africaine de Gibraltar à 
Cape Town. La méthode utilisée était la méthode 
Les premières mesures de la production organique au carbone 14 qui venait d’être mise au point par 
primaire dans l’Atlantique tropical ont été réalieées STEEMANN NIELSEN lui-même (1951, 1952) et qui 
par STEEMANN NIELSEN et AABYE JENSEN, lors de allait devenir La Méthode universellement employée 
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PIC;. 1. - A : produclion primaire brute journalihre en Bti: (gC m-2j ‘j. R : production primaire nsttc annr~olle (gC m-%n-‘) ; 
extrait de I:I figmt *’ 20 de ->TEEMANW ~Nrer.se.x et AAFJYE JENSEN, 1957 
A: Distribution of organic gros.~ production in sommer [qc m-zdiL); B: Distribulion of annual net production (gC m-2g-l) (Rom 
STEEXAXX Nr~~.sou nrzri AARYE .JENSEN, 1957, fig. 20) 
pour mesurer la production primaire dans le milieu 
marin (nous reviendrons plus tard sur les incerlitudes 
qu’elle renferme et les problérnes qu’elle soulève 
aujourd’hui). Malheureusement le parcours suivi 
par la Galathea n’a pas permis, & quelques exceptions 
près, de mesurer la produc,tion dans les eaux du 
large. Mais, grace $I un bon acc,ord ((( surprisinply 
high agreement O) entre les comptages de plancton 
obtenus lors des campagnes du Méteor dans tout 
l’Atlantique Sud par HENTSCIIEL et les mesures de 
production organique de la Galathea, STF.EMANS 
NIELSEN et AABYE JENSEN (1957) ont pu établir 
une carte de la production pour l’Atlantique tropical 
du large dans son ensemble (fig. 1). Ces cartes ne 
sont évidemment qu’une autre fason d’exprimer 
les résultats de HEXTSCAEL et. WATTENBERG (1930) 
concernant la distribution du plancton. Elles pré- 
sentent quand mtke l’avantage de donner des 
valeurs de flux, mêmes approximatives : a l’exception 
des iones d’upwelling tôlier (Afrique du Nord-Ouest 
et du Sud-Ouest) où la production était supérieure a 
0,50 gC 1~1‘~ m-l, du courant nord équatorial et du 
courant du Benguéln oil la production étail comprise 
entre 0,25 et 0,30 gC m-2 j-l ainsi que dans la partie 
orientale de la zone équatoriale, la plus grande 
partie de l’Atlantique tropical du large apparaît 
comme trés faiblement produc.tif (< 0,15 RC m-2 j-l). 
Nous savons aujourd’hui qu’on ne peut raisonnable- 
ment pas utiliser des mesures de biomasses (même 
mesurées de façon plus précise que cellrs du Méteor) 
Océanogr. trop. 18 (2) : 24.9-2.93 (1983). 
pour estimer la production. Les cartes de STEEMANN 
NIliLSEN et AABYE J~sse~ doivent donc être 
considértks comme un prernier effort de synthèse, 
:I grande échelle, mais surtout pas comme une 
image de la rkalitk pour une zone particuliére. 
A notre connaissance, ce fut SOR~KIN qui fut le 
premier g rnesurer la production primaire dans 
I’Atlarkique tropical du large, par la méthode au 14C. 
L)e février à juin 1958, c.‘est-à-dire pendant la 
(( saison chaude », il a réalisé S9 stations, dont 37 
dans l’htlant,ique tropical ouvert (SOROMN, 1963). 
Nous avnns reproduit, sous forrne d’un tableau 
(Labl. 1) les princ,ipaux résultats de son étude. 
L)‘une façon générale, les valeurs obtenues par 
SOROKIB sont supérieures B celles de STEEMANN 
NIELSEX et AAHYE JENSEX. Ils ont pourtant utilisé 
la même rnéthode, mais la mise en ceuvre n’était 
pas la mftme (SOROKIN, 1956) et cette différence 
méthodologique pouvait. ü elle seule expliquer les 
écarts observés. Cependant, plus tard, STEEMANN 
NIRLSEN (1965) corrigea les valeurs de la Galathea 
par un facteur de 1,45, ce qui eut pour conséquence 
de Faire mieux coïncider les valeurs obtenues lors de 
ces deux campagnes exploratoire:. 
1.2. Les campagnes Équalant 
Malgré leur grand int&+L, ces premiers travaux 
ne permettaient pas de répondre à la question 
suivante : la production organique primaire dans 
11 
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TABLEAU 1 
Tableau élabor8 d’après les résultats de SonoKIN (19631, le premier a avoir mesuré, par la méthode au IrC, la production primaire 
dans l’Atlantique tropical du large. II faut remarquer que les valeurs étonnamment basses trouvées dans le Courant Équatorial 
ont été observées à l’ouest de la zone d’enrichissement equatorial des cartes de HENTSCHEL et WATTENBERG (1933) 
Resulfs of SOROKIN (1963) fhe firsi aufhor who has measured fhe primary production in fhe open fropical Aflanfic ocean, wifh fhe *‘C 
fechnique 
Localisation Valeur de la production 
gC m j-l -2 
*04 
minéral 
matg m -3 
Epaisseur de la 
couche productive 
m 
Zone catière 
Upwelling N.W. africain 0,8 - 3,s 0,5 - 1 25 - 30 
Eaux tempérées de 
l'Atlantique Nord Nord 0,3 - 0,6 0,1 - Contre courant Equ. 0,2 60 - 80 
Gourant Equatorial 0,l - 0,2 "practically absént 
in surface waters" 
80 - 100 
Mer des Sargasses 
Extrêmité des cmmnts 
équatoriaux 
0,Ol - 0,05 "almost negligible to the depth 200 - 400m" jusqu'à 130 
l’Atlantique tropical est-elle constante tout au long 
de l’année, ou au contraire subit-elle des variations 
saisonnières significatives ? Dans le but de répondre 
à cette question la Commission Océanographique 
Intergouvernementale (COI) a adopté en 1962 la 
réalisation du programme ICITA (International 
Cooperative Investigation of the Tropical Atlantic). 
Ce programme auquel de nombreux pays ont parti- 
cipé, a été congu pour obtenir une description 
physique, chimique, biologique et météorologique 
de tout l’Atlantique entre 200 N et 200 S à deux 
saisons. La première partie, formée par les campagnes 
l?qualant 1, s’est déroulée pendant que les tempé- 
ratures de surface sont les plus élevées (février- 
mars 1963) et la seconde partie (aqualant II), de 
juillet à septembre de la même année, quand les 
eaux de surface sont plus froides. 
Dès 1966, CORCORAN et MAHNKEN ont présenté 
un premier bilan des mesures de production primaire 
(résultats publiés en 1969). En regard de l’effort 
fourni, les résultats apparaissent assez décevants 
puisqu’en dépit des 93 stations où la production 
a été mesurée, ces auteurs n’ont pu dresser une 
carte de la production pour la saison chaude et 
20*1 c I \ 120* 
60' 55' 50' 45' we 35. 30' 25? 20' 15' 10' 5' 0 5. 10' 15' 20' 
FIG. 2. - Distribution de la production primaire intégr&.e établie à partir des données de la campagne Equalant 2 (saison froide) ; 
d’aprés CORCORAN et MAHNKEN, 1969 
Disfribufion of fhe primary production measured during ihe cruises of Equalanf 2 (cold season). From CORCORAN and MAHNKEN, 1969 
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TABLEAU II 
Valeur moycnnc dc la production primaire entre 10 N et 50 S CI Do W et 100 W (mgC mm2 j-l) (TCIIIMIR (1971), p. 177) 
Uesults of TCAMIR (19’11) - Mean values of the primary produciion between 10 N and 50 S af 50 W and 100 W (mgC m-2d-1) 
50 w 100 w 
Durée de 
l’observ. 
i4-1¶/6 
1964 
Nbre de Prod. 
déterm. moy . 
5 680 
Ourée de 
l’observ. 
24-29/6 
1964 
Nbre de Prod. 
détem. moy . 
5 530 
Période 
du 
maximum 
14-1917 4 436 
1964 
14-la/8 4 516 
1965 
10-1519 4 554 
1965 
24-3017 5 576 
1964 
4-918 6 522 
1965 
S-819 4 552 
1965 
25-27 19 3 718 20-2319 4 720 
1965 1965 
Moyenne de la 
période 
582 580 
14-18110 4 400 
Période 1965 
de 16-19/12 4 565 
1964 
décroissance 
Moyenne de la 482 
période 
g-12/10 4 588 
1965 
3X/12/64 4 370 
3/01/65 
479 
Période 
de 
minimum 
X-2212 5 204 
1965 
4 465 
q Moyenne de la 125 
période 
27 12-5 13 4. 222 
1965 
3113-514 6 50 
1963 
136 
que, maigre un effort de standardisat,ion des 
methodes, la carte de la saison froide fait. apparaître 
des différences probables d’un navire à l’autre 
(fig. 2). Cependant, présentés d’une façon différente 
et plus synthétique, les résultats font netternent. 
apparaître une variation saisonnière entre 100 K 
et 100 S : la production moyenne mesurée pendant, 
la campagne Équalant I dépasse rarement 0,123 gC 
m-2 j-1 tandis qu’elle est presque partout supérieure 
à cette valeur pendant la campagne Équalant II 
(fig. 8 de CORCORAN et MAHNWN, 1969). 
Une coupe des températures à 250 W met claire- 
ment en évidence un refroidissement centre sur 
30 S au mois d’août : les températures y sont infé- 
rieures à 25 OC, alors qu’au mois de mars, la méme 
section (mais à 15O W), montre que la température 
n’est jamais inférieure B 28 OC en surface. 
à l’exception de la partie centrale de l’Atlantique 
(fig. 3). Une fois de plus les résultats apparaissent 
bien décevants et FINENKO plus récemment (1978) 
écrivait a propos des mesures d’Équalant 1 : (t La 
distribution de la production primaire varie fortement 
d’une aire géographique à l’autre 0 et encore : 
(( Il est par conséquent évident que les valeurs de 
production primaire ne sont pas distribuées unifor- 
mément le long de la côte ouest de l’Afrique 1). 
Cette constatation, qui peut sembler d’une surpre- 
nante évidence, montre à quel point la distribution 
et les variations de la product,ion primaire dans 
l’Atlantique tropical sont encore mal connues 
aujourd’hui. 
L’ensemble des données de production primaire 
contenues dans les rapports d’Équalant a été resumé 
par FINENKO et KONDRATIEVA (1971). Ces auteurs 
ont pu établir, grâce à des données c.omplémentaires 
obtenues sur les navires soviétiques, une carte de 
la production primaire pour la campagne I?qualant 1, 
TCHMIR (1971) a partir des mesures effectuées 
à bord du Zvezda (1963-65) a pu décrire un cycle 
annuel le long de deux coupes méridiennes trans- 
équatoriales à 50 W et 100 W (c’est-a-dire dans le 
Golfe de Guinée), de 50 N à 10-150 S. Les travaux 
des Soviét,iques étant souvent peu accessibles, 
nous reprendrons ici ses principales conclusions 
(tabl. II). Dans la majorité des coupes effectuées 
de juillet à Sept*embre, c’est-à-dire pendant la période 
Océanogr. Zrop. 18 (2): 249-293 (1983). 
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Distribution of primary productivity in the tropical part of the Atlantic 
Ccean (g C me2 day-‘). (a) February to May, 1963. 1: ~0.05; 2: 0.05-0.10; 
3: 0.1-0.2; 4: O-2-0.5; 5: 0.5-1.0; 6: 1.0-3.0; 7: >3.0. (b) August to September 
1963; 1: <0*05; 2: 0.05-0.10; 3: O-1-0.2; 4: 0.2-0.5; 5: O-5-1.0; 6: 1.0-2.0; 
7 : >2.0. (Based on information provided by FINENKO and KONDRATIEVA, 1971.) 
FIG. 3. - Distriùulion de la production primaire dans l’Atlantique tropical oriental d’aprés FINENKO et KONDRATIEVA, 1971, 
in: I<IINENKO 1978 
Disfribufion of primary production in fhe fropical part of fhe Aflanfic Ocean from FINENICO and KOUDRATIEVA, 1971, in FINENKO, 1978 
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qu’il a appelée la (( période du maximum D, il apparaît 
distinctement une zone équatoriale de production 
élevée avec un maximum à l’équateur ou légèrement 
plus au sud. Au nord de l’équateur, d’une façon 
générale, la production diminue pour augmenter 
brusquement en zone côtière. Au sud de l’équateur 
la production élevée se maintient jusqu’a 5-GO S, 
puis elle baisse brusquement au-dela. Pendant la 
deuxième période, qu’il a appelée B période de décrois- 
sance )l (octobre a janvier), la production primaire 
diminue. Pendant la troisième période (fëvrier r’t 
mai), qui est la (( période du minimum )), des valeurs 
très faibles de la production ont été mesurées. Et 
TCHMIR conclut : 0 La production primaire dans cette 
partie de la zone équatoriale est donc soumise a 
d’importantes variations saisonnières; elle atteint 
des valeurs caractéristiques des zones tempérées 
pendant la période du maximum. L’apparition des 
zones productives est liée, une fois de plus, au 
maximum de la divergence des eaux de surface dans 
la partie orientale de la région équatoriale 0. 
.&z résumé, on peut dire qu’à l’issue des c,ampagnes 
aqualant, le schéma que l’on connaissait a priori, 
ou plus exactement qui avait sous-tendu la prépa- 
ration des campagnes fiqualant se trouvait confirmé : 
1. Les valeurs de biomasse et de production pri- 
maires étaient relativement élevées partout où les 
conditions hydrologiques amenaient en surface les 
eaux riches en sels nutritifs et en particulier le 
phosphate que l’on pensait, à l’époque, être le sel 
limitant la production dans les océans (REIL), 1962). 
Il s’agissait des zones côtières et de la divergence 
équatoriale (voir les cartes de HENTSCHEL et WATTEN- 
BERG, 1930). Ailleurs, l’existence d’une couche 
chaude, épuisée en sels nutritifs ne pouvait permettre 
le développement du phytoplancton dans des 
conditions satisfaisantes. 2. L’existence des varia- 
tions saisonnières de la production dans la divergence 
équatoriale était confirmée. En revanche, le probléme 
restait entier pour le reste de l’Atlantique tropical 
du large, c’est-a-dire pour sa plus grande part.ie. 
En 1969, SOURNIA écrivait a propos du cycle annuel 
du phytoplancton et de la production primaire 
dans les mers tropicales : (( Dans l’océan At,lantique, 
les stations étudiées sont seulement semi-océaniques 
(proximité relative du continent ou possibilité d’un 
(t island effect ))) ou semi-tropicales (nord-ouest de 
la mer des Sargasses) on y observe un cycle annuel 
plus ou moins accusé et plus ou moins nettement 
lié aux conditions hydrologiyues, notamment Q la 
profondeur de la thermocline R. L’information etait 
donc rare. 
Enfin, il faut noter une forte disparité des valeurs 
de production : CORCORAN et MAHNKEN (1969) 
trouvent des valeurs faibles, de l’ordre de 0,2 gC 
m-2 j-l dan, la divergence équatoriale, alors que 
TCHMIR (1971) trouve des valeurs moyennes, pour 
Océanogr. frop. 16 (2) : 240-293 (1983). 
la même époque, compri: es entre 0,s et 0,7 gC m-2 j-l, 
mü;s avec. parfois des fortes valeurs supérieures 
à 1 gC m-2 j-l entre 5O W et 10° W. 
Plusieurs découvertes, postérieures a la réalisation 
des campagnes Equalant allaient modifier les idées 
sur la production primaire en milieu tropical. Ce sont 
elles que nous allons examiner dans le paragraphe 
suivant. 
2. LES DÉCOUVERTES POSTÉRIEURES AUX 
CAMPAGNES EQUALANT 
2.1. Amplitude des variations saisonnières dans la 
zone équatoriale 
La première, est que l’année 1963 (année des 
campagnes Êqualant 1 et II) fut une année où 
l’upwelling équatorial était exceptionnellement peu 
actif (FIISARD, 1980). Nulle part la température 
de surface n’était inférieure à 24 OC (KOLESNIKOV, 
1973), alors que les valeurs. de l’Atlas de MAZEIKA 
(1968), qui sont pourtant des valeurs moyennes, 
donc qui sous-estiment les minimums froids dans 
un environnement chaud, font apparaître des 
températures inférieures a 22.50; les nombreuses 
campagnes que nous avons effectuées à 40 W de 
50 N à 10° S entre 1971 et 1979 confirment les 
résultats de MAZEIKA : la zone équatoriale, entre 
1* N et 5-60 S est le siège d’importantes variations 
saisonnières qui se manifestent en surface par des 
températures comprises entre 20 et 22 OC et des 
concentrations en nitrate souvent comprises entre 
2 et 6 patg l-1 pendant les mois de juillet et. août 
(VOITURIEZ et HERBLAND, 1977 a; VOITURIEZ, 1980; 
OUDOT, 1983 a). L’amplitude de ces variations ther- 
miques et nutritives est un phénomène qui contraste 
avec l’idée couramment admise de la relative 
homogénéité annuelle des conditions de rnilieu 
dans les mers tropicales. 
2.2. Existence et signification des maximums pro- 
fonds de chlorophylle 
La seconde découverte fut celle, a une échelle 
planétaire, de l’existence des maximums profonds 
de chlorophylle. 
Bien que l’existence des maximums profonds 
de chlorophylle soit connue depuis longtemps 
(RILE:Y et nl., 1949; STEELE et YENTSCH, 1960; 
VACCARO et RYTHER, 1960) ainsi que leur associa- 
tion à la pycnocline ou à la thermocline, l’idée qu’ils 
puissent, dans certains cas, contribuer de façon 
significative a la production totale de la colonne 
d’eau est assez récente (ANDERSON, 1969; GOERING 
et nl., 1970; VENRICK et al., 1973; YENTSCH, 1974). 
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TABLEAU III 
Profondeur moyenne et écart-type des niveaux d’bclairemont photonique descendant lors des stations de production primaire 
(in sifu) de la campagne Guidôme (données de MOREL et PRIEUR, 1977). Niveaux de prtWwement des campagnes Equalant 
Mean depfh (and sfandart deviafion) of the lighf levels 50 %, 25 %, 10 y0 and 1 y0 in the Guinea dome which were the sampling levels 
during the Equalant cruises for primary production measurements (Data from MOREL and PRIEUR, i97Y) 
Niveau d’éclairement 
(;D de la surface) 
50 % 25 % 10 % 1% 
Profondeur (écart-type) 5(0,5) 14(2,4) 29,4(2,8) 53,2(4,0) 
m 
VOITURIEZ et DANDONNEAU (1974) ont clairement 
montré que dans le Dôme de Guinée, une région de 
l’Atlantique tropical oriental où la thermocline se 
rapproche saisonnièrement de la surface, le maximum 
de chlorophylle, mais aussi le maximum de produc- 
tion primaire, sont associés à la thermocline, même 
a la périphérie du dôme, où elle atteint la profondeur 
de 50 m (fig. 4). Dans ce cas, le maximum de produc- 
tion se situe à un niveau d’éclairement très faible 
(3-5 yo de l’éclairement de surface !). L’existence 
d’une structure à deux couches, quasi permanente 
en milieu tropical, pose le problème essentiel de 
l’échantillonnage de la colonne d’eau. En milieu 
tempéré, les échantillons destinés à mesurer la 
production primaire sont habituellement collectés 
en fonction de l’éclairement reçu. C’est pourquoi, 
pendant les campagnes Équalant, alors qu’on ne 
soupçonnait pas encore l’importance des maximums 
profonds de chlorophylle et de production, cinq 
niveaux de prélèvements ont été retenus : 100, 50, 
25, 10 et 1 yo de l’éclairement de surface. Sachant 
que l’extinction, dans l’eau de mer, du rayonnement 
utile à la photosynthèse (400-700 nm) suit approxi- 
mativement une loi de type exponentiel (LEGRAND, 
1939) les trois premiers niveaux de prélèvement 
(100, 50 et 25 %) se sont le plus souvent situés 
dans la couche homogène pauvre, même dans les 
régions où les eaux sont limpides : par exemple 
lors de la campagne GUIDOME (COSTE, 1977), la 
teneur moyenne de la chlorophylle a dans la couche 
homogène était très faible (0,09 pg 1-l). Les niveaux 
d’éclairement, mesurés avec précision par MOREL 
et PRIEUR (19771, et correspondant aux profondeurs 
d’échantillonnage d’aqualant, sont présentés dans 
le tableau III. 
Pendant cette même campagne un échantillonnage 
particulièrement resserré au niveau du maximum 
de chlorophylle a permis de réaliser des profils 
verticaux de production primaire avec une précision 
inhabituelle (5 niveaux de 30 à 50 m). Sur les huit 
stations, sept présentent un maximum de production 
très accusé, à une profondeur moyenne de 39,4 m 
(0 = 5,4) correspondant a un éclairement moyen 
de 3,9 % (rs = 1,4) de l’éclairement de surface 
(fig. 5). Autrement dit, un échantillonnage de type 
Océanogr. trop. 18 (2): 249-293 (1983). 
Équalant, appliqué à la situation hydrologique du 
Dôme de Guinée aurait abouti : 1) à la conclusion 
erronée qu’il n’existe pas de maximum marqué de 
chlorophylle et de production primaire dans la zone 
euphotique, 2) à une sous-estimation des valeurs 
de production intégrée sur la colonne d’eau. Si noua 
avons pris l’exemple du Dôme de Guinée en septembre 
1976, c’est qu’il est représentatif d’une grande partie 
de l’Atlantique tropical oriental en saison chaude 
puisque la couche épuisée en nitrate avait entre 35 
et 45 m d’épaisseur (nous verrons plus loin que 
c’est davantage la profondeur de la nitracline que 
celle de la thermocline qui reflète l’intensité de la 
production prirnaire). Le même calcul, appliqué à nos 
données dans l’Atlantique équatorial en saison 
chaude conduit au même résultat et nous amène 
à formuler la conclusion suivante qui nous semble 
capitale : la méconnaissance, lors des campa- 
gnes aqualant, de l’existence d’un maximum de 
chlorophylle profond, situé dans la thermocline 
et correspondant souvent à un maximum d’activité 
photosynthétique, a conduit à concevoir un plan 
d’échantillonnage vertical mal adapté aux structures 
rencontrées. Le maximum de production primaire 
a donc été souvent manqué, en tout cas très mal défini 
puisqu’au moins 3 niveaux sur 5 (100, 50, 1 %) 
correspondaient probablement à des valeurs de faible 
production. Il est intéressant de noter que NELLEN 
(1969) constate, au travers des données du Geronimo 
pendant la campagne fiqualant III (février-mai 
1964), que la fixation du 1% au niveau du 10 o/. 
du rayonnement incident est aussi élevée qu’au 
niveau 25 yo quand ce niveau coïncide avec la 
thermocline. Enfin, dans un article remarquable 
pour l’époque, SOROKIN (1960) écrit : (t Our results 
show that samples for primary production work 
must be taken with some reference to the hydrological 
conditions. It is necessary to determine the tempe- 
rature stratification and in accordance with the 
results, to choose the most suitable depth for 
sampling. Taking a few samples from standard 
depth (JITTS and ROTSCHI, 1958) or from a depth 
corresponding to deflnite degree of submarine illumi- 
nation (as it has been done by STEEMANN NIELSEN, 
1952; STEEMANN NIELSEN and AABYE JENSEN, 
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FIG. 4. - Distribution verticale de la chlorophylle a (A) ; valeur intkgrk de la chlorophylle n (R) ; distribution verticale de la 
production primaire (C). Section dans le Urne de Guinée allant de 60 N - 180 W à 170 N - 240 W ; (O O D O ) : limite de la thermocline, 
(+ - + j : profondeur du sommet. de la nitracline. Extrait. des figures 6 et 7 de VOITURIEZ et. DANI)ONNEAU, 1974 
Vertical distribution of chlorophyll a (n) ; integruted value of chlorophyll a (B) ; Verfical distribution of primary production (C). 
Leg in the Guinea dame from 60 N - 180 W fo 17~ N - 240 W. (0 ,, 0 ,, ) upper and lower limifs of fhe thermocline, ( + - f) depfh of 
fhe top of the nifracfine (Prom fig. 6 and 7 of VOITURIEZ and L)ANDONNEAU, 19’74) 
Océanogr. trop. 1S [Y): 249-29.1 ~lSô3). 
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FIG. 5. - Distribution verticale de la production primaire dans le DBme de Guinée ; Campagne Guidome, octobre 1976, d’aprés MINAS et MINAS 1977 
Vertical distribution of the primary production in fhe Guinea Dame cruise GUIDOME, october 1876 (from MINAS and MINAS, 1977) 
1957) cari lead to errors because of the possibility 
of missing the depth of maximum accumulation 
of the phytoplankton o. 
Malheureusement cette recommandation n’a pas 
été suivie pendant les campagnes Équalant, peut-être 
par ignorance mais probablement aussi pour 
des raisons d’ordre méthodologique. Tant que 
l’analyse de la chlorophylle nécessitait plusieurs 
litres, et souvent même plusieurs dizaines de litres 
d’eau, il était impossible de multiplier le nombre 
des prélèvements faute de temps et donc de relier 
avec suffkamment de précision dans les zones à 
gradients élevés, la structure physique et les phéno- 
mènes biologiques qui lui sont associés. Le développe- 
ment des techniques modernes de prélèvement 
(sondeSrosette) et d’analyses (auto-analyseur Tech- 
nicon pour les sels nutntrfs et fluorescence pour la 
chlorophylle) a permis de grands progrès dans la 
connaissance des distributions verticales : le fait 
de pouvoir mesurer précisément la position et 
l’intensité de la thermocline ainsi que de prélever 
un petit volume d’eau (1,7 1) suffisant pour mesurer 
simultanément (même dans les régions les plus 
pauvres) l’oxygène, les sels nutritifs (nitrate, nitrite, 
phosphate, silicate), la chlorophylle a, ses produits 
de dégradation et la production primaire, tout 
Océanogr. trop. 18 (2) : 249-283 (1983). 
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cela diminue considérablement la variabilité due 
a l’échantillonnage. Et récemment, YENTSCH (1980) 
soulignait la nécessité de relier l’étude de la produc- 
tion primaire en mer avec d’autres disciplines que 
la physiologie proprement dite du phytoplancton 
dont l’importance a été hypertrophiée ces dernières 
années, au détriment de l’étude de l’influence des 
structures physiques sur la distribution et l’activité 
des organismes. 
2.3. Le problème des eaux oligotrophes 
La troisième (et dernière ‘?) découverte fait 
actuellement l’objet de grandes controverses ( EPPLEY, 
1980; GOLDMAN, 1980; HARRIS, 1980; PETRRSON, 
1980; JOHNSON et al., 1981; SHARP et al., 1981 et, 
d’autres cités par ces auteurs). Elle concerne le 
fonctionnement, des écosystèmes planctoniques tro- 
picaux et subtropicaux du large. Le probléme qui 
se pose aujourd’hui est le suivant : la méthode au 
carbone 14 mesure-t-elle la même chose quel que 
soit l’écosystème considéré ? Ce qu’on enferme dans 
un flacon d’incubation n’est pas seulement du 
phytoplancton, mais toute une communauté consti- 
tuée de particules, de bactéries, de zooplancton, de 
matière organique dissoute. Diverses observations 
tendent a montrer que dans les eaux oligotrophes, 
il existe de très nombreux petits héterotrophes 
(bactérioplancton, protozooplancton) avec des taux 
de croissance et de métabolisme élevés qui respirent 
et excrètent en même temps que le phytoplancton 
avec une vitesse d’autant plus grande qu’ils sont, 
plus petits (IKEDA, 1970; FENCHEL, 1974). Or 
justement les organismes aut,o et hétérotrophes 
sont extrêmement petits dans les eaux chaudes 
oligotrophes (MALONE, 1980) et en particulier dans 
l’Atlantique tropical oriental (~BARRA, 1978; HER- 
BLAND et LE BOUTEILLER, 1981). Par conséquent, 
le flux de carbone entre l’eau et le phytoplancton 
n’est pas uni-directionnel (PETERSON, 1980). La 
radioactivité collectée sur le filtre à la fin de la 
période d’incubation n’est pas seulement celle du 
phytoplancton lui-même mais aussi celle des bactéries 
qui ont assimilé une fraction de la matière organique 
dissoute marquée, excrétée par le phytoplancton 
et celle du microzooplanckon qui a ingéré les cellules 
marquées avec une efficience inconnue (10 à 40 y0 1). 
Il n’est donc pas certain yu’en allant du milieu 
côtier eutrophe vers l’océan du large oligotrophe 
la méthode au W mesure la même chose (voir 
EPPLEY, 1981). 
En résumé : 1. des variations saisonnières de grande 
amplitude existent dans l’Atlantique tropical; 2. il 
n’est pas nécessaire que les sels nutrit,ifs parviennent, 
en surface pour que la zone soit productive; 3. la 
couche homogène est peut-être le siège d’une grande 
activité biologique; 4. la validité de la méthode au 
Océanogr. hop. 18 (2): 24%293 (1853). 
carbone 14 pour les eaux oligotrophes doit être 
examinée ; 5. les variations B court, terme des condi- 
tions hydrologiques ont probablement plus d’impor- 
tance qu’on le pense. Bref, nos conceptions classiques 
sur la production primaire en milieu tropical devront 
etre, sinon revisées, du moins attentivement exami- 
nées à la lumière des nouvelles observations et 
expériences à venir. 
3. LES SYSTGMES PRODUCTIFS DANS L’AT- 
LANTIQUE TROPICAL ORTEKTAL DU 
LARGE 
3.1. L’unité des systèmes productifs dans l’Atlantique 
tropical oriental 
Les différents systèmes fortement, productifs 
de l’océan Atlantique tropical sont, schématiquement 
représentés sur la figure 6, empruntée à VOITURIEZ 
et. HERULAND (1982). Ce sont : 1. les upwellings 
côtiers permanents au nord de 200 K et, au sud de 
150 S; 2. les upwellings côtiers saisonniers au sud 
du Cap Blanc jusqu’à 126 N, le long des côtes du 
Ghana et de Cote d’ivoire sur la côte nord du golfe 
de Guinée, le long des côtes du Gabon, Congo, 
Angola entre le Cap Lapez et le Cap Frio; 3. les 
dômes thermiques saisonniers de Guinée et d’Angola ; 
4. la divergenc,e équatoriale. 
Tous ces systèrnes ne sont pas indépendants 
les uns des autres. Le système des contre-courants 
équat,oriaux ( KHANAI~HENKO, 1974) qui participe 
à la dynamique de chacun d’entre eux et, les contrôle 
dans une certaine mesure, crée un lien remarquable 
donnant Q cette région une unité qu’il faut avoir 
a l’esprit lorsque l’on étudie tel ou tel écosystéme 
et ses variations (VOITURIEZ et HERBLAND, 1982). 
C’est, ainsi que les trois branches du Contre-Courant 
Equatorial transportent des eaux relativement 
riches en oxygène et la partie comprise entre Ilo 
et 15 OC, commune aux diagrammes T-S des trois 
branches, montre qu’elles transportent la même 
masse d’eau : l’Eau Centrale de l’Atlantique Sud. 
3.1.1. IdA FORMATION DES DUMES THERMIQUES 
VOITlwIEZ (1981) a clairement montré que les 
branches nord et. sud des cont,re-courants équatoriaux 
induisent sur le bord est des océans tropicaux et dans 
chaque hémisphère une circulation cyclonique per- 
manente qui crée sous la thermocline des dômes 
thermiques subsuperficiels permanents. C’est seule- 
ment l’émergence intermittente de ces dômes 
au niveau de la thermocline qui constitue dans 
l’Atlantique les dômes thermiques saisonniers de 
Guinée et d’Angola tels qu’ils ont été décrits 
(ROSSIGNOL et M~~rtrrrxrs, 1964; MAZEIKA, 1967; 
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FIG. 6. - Les différentes zones d’enrichissement et leur unité dans l’Atlantique tropical oriental; d’après VOITURIEZ et HERBLAND, 
1982 
The productive systems in the easlern tropical Atlantic Ocean and the fhree branches of the eyuatorial counter-current sysfem (from 
VOITURIEZ and HERBLAND, 1982) 
GALLARDO et al., 1974; VOITURIEZ et DANDONNEAU, 
1974) et qui n’apparaissent qu’en été de leur hémi- 
sphère : juillet-août-septembre pour le Dôme de 
Guinée, janvier-février-mars pour le Dôme d’Angola. 
Rappelons brièvement que cette émergence ne 
peut se produire que dans des conditions de vent 
et de pression particulières, favorables à l’apparition 
en surface des sous-courants équatoriaux nord et 
sud : vents faibles et variables, pressions atmo- 
sphériques basses et rotationnel des tensions de vent 
favorable à un upwelling. C’est ce qui permet de 
comprendre pourquoi les Dômes d’Angola et de 
Guinée ne sont pas réellement symétriques. Celui 
de Guinée apparaît nettement chaque année parce 
qu’il est associé à la zone de confluence des alizés, 
et celui d’Angola est plus incertain parce que situé 
dans la zone du gradient de pression des Alizés 
de Sud-Est (voir VOITURIEZ, 1981 pour une étude 
détaillée du phénomène). 
3.1.2. LA DIVERGENCE EQUATORIALE 
La participation de la branche centrale des contre- 
courants équatoriaux (courant de Lomonosov) à 
l’upwelling équatorial dans l’Atlantique Est a été 
Océanogr. trop. 1S (2) : 249-293 (1983). 
récemment discutée par VOITURIEZ et aZ. (1982). 
Sans entrer dans des détails qui n’ont pas leur place 
ici, l’hypothèse de SEDIKH et LOUTOCHKINA (1971) 
du renforcement du Courant Équatorial Sud (CES) 
et de la remontée du Courant de Lomonosov pro- 
voquant des mélanges verticaux susceptibles d’expli- 
quer le refroidissement de la surface ne pourrait 
être retenue : il n’y a pas de variation saisonnière 
significative du mélange turbulent entre le CES 
et le courant de Lomonosov comme l’ont montré 
récemment trois ans de mesures de courants (1977- 
1980). Deux phénomènes dominent dans l’upwelling 
équatorial du Golfe de Guinée : 1. la remontée de 
la structure hydrologique limitée à la bande équa- 
toriale et qui peut être la réponse de l’ensemble 
de l’Atlantique équatorial à un accroissement du vent 
surtout sensible dans l’ouest; 2. la divergence induite 
localement au sud de l’équateur par les alizés de 
Sud-Est et qui se renforce en été amenant en surface 
des eaux froides et riches en sels nutritifs. 
En saison chaude, il existe une crête thermique 
au sud de l’équateur autour de 3O S. Elle est très 
semblable aux dômes, parce qu’il n’y a pas de 
refroidissement en surface, le gradient thermique 
vertical est élevé (1,3 OC en janvier 1977) et la couche 
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de surface ne contient pas de nikate. Il n’y a donc 
pas, à proprement parler, d’upwelling équatorial 
en cette saison. 
3.2. Les deux processus d’enrichissement 
Les processus d’enrichissement dans l’Atlantique 
tropical oriental peuvent donc se classer en deux 
catégories : les systèmes B quasi géostrophiques k), 
tels les dômes, la crête équatoriale en saison chaude 
et les systèmes non géostrophiques tels les upwellings 
côtier* classiques liés au vent et la divergence 
équatoriale en saison froide. CROMWELL (1938) fut 
1 . e premier à faire la distinct,ion entre (( upwelling )) 
et Q ridging 8. Dans le premier cas (le plus visible 
car il atteint la surface), les vit,esses verticales sont 
telles que la structure de la thermocline est altérée, 
c’est-à-dire que le gradient thermique diminue 
fortement alors que dans le second la thermocline 
s’approche de la surface sans l’atteindre, tout en 
conservant ses propriétés, et même souvent en 
s’intensifiant. Le maintien de la thermocline est le 
résultat d’un équilibre quasi géostrophique avec 
des mouvements verticaux très réduits, alors que 
l’upwelling se caractérise par un transport continu 
vers la surface d’eau subthermoclinale. Même si, 
comme l’a écrit WYRTKI (1964), il n’existe pas 
entre ces deux phénoménes une différence de nature 
comme le pensait CROMWELL, la distinction reste 
intéressante d’un point de vue biologique : la c,rête 
thermique est un système à deux couches dont la 
frontière est la base de la couche homogène (= le 
sommet de la thermocline) alors que dans l’upwelling 
la couche de mélange épuisée en nitrate disparait,, 
et le système ne comporte plus qu’une seule couche 
dont la limite inférieure est la base de la zone 
euphotique (VOITURIEZ et HERRLAND, 1977b). Or, 
les variations de la profondeur et de l’intensité 
de la thermocline ne sont pas visibles de la surfac,e 
et c’est probablement pourquoi les effets de la 
géostrophie sur la production des écosystbmes ont 
été sous-estimés (YENTSCH, 1974; 1980). C’est 
également pourquoi l’esserkiel de ce qui suit sera 
consacré à l’étude des régions où la géostrophie 
est le principal réguIateur des processus biologiques, 
c’est-à-dire en fait la quasi-totalité de l’Atlantique 
tropical du large, à l’exception de la zone équatoriale 
(10 N-60 S) à l’est de 250 W, de juin ti septembre. 
4. LA DIVERGENCE ÉQUATORIALE : VARIA- 
TIONS SAISONNI$RES ET LE (( PARADOXE )> 
DE LA PRODUCTION PRIMAIRE 
afin de montrer l’amplitude des variations saison- 
nières de la distribution de la chlorophylle en 
relation avec celle des sels nutritifs, amplitude 
qui avait été sous-estimée lors des campagnes 
aqualant; 2. on mettra en évidence l’importance 
des variations à plus courte échelle (1 à 2 semaines); 
3. on reprendra les conclusions récentes de VOITURIEZ 
et al. 11982) à propos du (( paradoxe )) de la zone 
équatoriale dont la production globale ne semble 
pas (ou peu) augmentke en kté malgré l’importance 
de l’enrichissement superficiel et enfin 4. on abordera 
brièvement le problème des valeurs absolues de 
production primaire, discuté en détail par HERBLAND 
et cd. (1983). 
4.1. Variations saisonnières des distributions de la 
chlorophylle dans le Golfe de Guinée. Relation 
avec la distribution du nitrate 
OCDOT (1983 a) a décrit la distribution des sels 
nutritifs dans le Golfe de Guinée, ainsi que leurs 
variat,ions saisonnières. En particulier, il a présenté 
6 coupes de la distribution du nitrate à 40 W entre 
50 N et, 100 S qui permettent de suivre l’évolution 
saisonniére de l’activité de la divergence équatoriale. 
Nous allons observer ici de quelle façon la distribution 
de la chlorophylle est reliée à celle du nitrate (sel 
nut,riFif habituellement considéré comme limitant la 
croissance du phytoplancton). 
Elz janvier, nous disposons de trois coupes (1975, 
1977 et 1980). Celle de 1975 a déjà été publiée 
(VOITURIEZ et I~ERLILAND, 1977 a). Elles présentent 
toutes la même caractkristique : la présence d’une 
couche homogène épuisée ou presque en nitrate et 
corkenant tr& peu de chlorophylle. Sur celle de 
1977, présentée ici (fig. 7 a), la crête therrnique 
centrée sur 30 S, et déjà décrite par VOITURIEZ 
et HERBLANL) (1977 a), est visible. La distribution 
du maximum de chlorophylle suit celle de la nitra- 
cline (gradient élevé de nitrate). 11 faut noter un 
maximum plus prononcé à 1-2O 8, entre 45 et 55 m, 
18 où la nit,racline est aussi plus prononcée. 
En avril, nous ne disposons que d’une seule 
coupe, c,elle de l’année 1979. La créte à 30 S a disparu 
et le maximum de chlorophylle a suivi la nitracline 
dans son enfoncement (fig. 7 b). Au niveau de 
l’équateur, on peut remarquer un lkger enrichisse- 
ment en chlorophylle correspondant, à une légère 
augmentation de nitrate dans la couc,he homogène. 
Il faut probablement y voir l’action du courant de 
Lomonosov qui se traduit par un éclat,ement de la 
thermocline et, une augmentation des mélanges. 
Pour cette zone, on se contentera : 1. de décrire 
un cycle saisonnier à 40 W (entre 5O ni et 100 S) 
En juin (fig. 7 c), la situation est. radicalement 
différente (il s’agit encore de l’année 1979). La 
nitraclirie crkve la Surface entre l” et 3030’ S, avec 
OCéClllOgr. h?l>. 18 (3): “c.%ZD3 (lc’JS3). 
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vers 2030’ S des valeurs maximales, mais qui ne 
dépassent pas 2 patg 1-i. La couche riche en chloro- 
phylle s’est aussi rapprochée de la surface, sans que 
les valeurs maximales aient augmenté : le maximum 
nitraclinal a 20 N s’est nett.ement enfoncé. 
En août (1978), la situation a nettement évolué 
par rapport a celle de juin (fig. 7 d) et ressemble 
à la situation observée en juillet 1975 (VOITURIEZ 
et HERBLAND, 1977). L’étendue méridienne de la 
divergence équatoriale s’est considérablement accrue 
puisque l’isoligne 1 patg 1-l de nitrate atteint la 
surface à 00 et 60 S (c’est-à-dire sur environ 650 km) 
et qu’il faut (( descendre s jusqu’à 80 S pour trouver 
les eaux totalement épuisées en nitrate (alors qu’elles 
étaient à 40 S en juin). L’accroissement géographique 
s’accompagne d’un accroissement en intensité puisque 
la concentration en nitrate en surface dépasse 
4 patg 1-l sur 2030’ de latitude, pour atteindre 
6 patg l-1 à 2030’ S. La chlorophylle suit une évolution 
comparable : ext.ension des valeurs élevées en surface 
et augmentation générale des concentrations. Il 
faut souligner que la zone du maximum de nitrate 
correspond à un minimum relatif de chlorophylle, 
et que les valeurs les plus élevées de chlorophylle 
(O,S-0,9 p,g 1-l) sont localisées sur les bordures nord 
et sud de la divergence équatoriale. Un maximum 
accusé & 0030’-l” N, déjà observé en 1975 (VOITURIEZ 
et HERBLAND, 1977 a) a été retrouvé. 
En septembre (1978), la divergence régresse en 
extension et en intensité ; le maximum de chloro- 
phylle tend à se localiser dans la nitracline (fig. 7 e). 
Fin octobre (1979, fig. 7 f), la situation de saison 
chaude est presque établie ; l’isoligne 1 patg 1-i 
n’atteint plus la surfare, de même l’isoligne 0,3 pg 1-i 
est toujours présent. Cependant, comme l’a signalé 
OUDOT (1983 a), la saiion chaude n’est pas établie 
même à la fin du mois d’octobre : lors d’un point 
fixe de 13 jours à l’équateur (du 20/10 au 1/11/1979) 
l’isoligne 1 patg 1-l a atieint la surface pendant 
trois jours consécutifs. Il eut d’ailleurs remarquable 
de constater pendant re point fixe un accroissement 
simultané (léger mais significatif) de chlorophylle 
dans la couche homogène alors que le niveau du 
maximum ne varie guère (LE BOUTEILLER et 
HERBLAND, 1982b). 
En résumé, la distribution de la chlorophylle 
à 46 W, est, tout au long de l’année, étroitement 
associée à celle du nitrate, qui est elle-même essentiel- 
lement commandée par des processus physiques 
(OUDOT, 1983). De novembre à mai, le maximum 
de chlorophylle n’est pas en surface, mais associé 
B la nitracline. Le maximum de développement 
chlorophyllien aurait lieu en août, avec une opposition 
de phase entre les eaux les plus riches en nitrate et 
en chlorophylle, comme cela a déjà été constaté 
Océanogr. trop. 18 (2): 249-293 (1983). 
dans les upwellings côtiers (RYTHER et aZ., 1971; 
ESTRADA, 1980). Les eaux bleues de l’Atlantique 
tropical oriental du large peuvent donc se classer 
en deux catégories : 1. celles qui sont chaudes et ne 
contiennent quasiment pas de nitrate et peu d’autres 
sels nutritifs. C’est le cas de toutes les eaux de la 
couche homogène pendant la saison chaude de 
novembre à mai; 2. celles qui sont froides ( < 22 OC) 
et qui contiennent plus de 4-5 patg 1-l de nitrate. 
C’est le cas des eaux de la divergence équatoriale 
en juillet et août. 11 faut aussi retenir la présence 
fréquente d’un maximum accusé de chlorophylle 
à 0030’-10 N, localisé sur la bordure nord de la 
divergence équatoriale qui a été interprété par 
HERBLAND et VOITURIEZ (1977 b) comme le résultat 
d’une plongée des eaux et que le schéma de circula- 
tion de VOITURIEZ et al. (1982) confirme. 
4.2. Distribution zonale de la chlorophylle dans la 
divergence équatoriale 
La théorie prévoit et les données confirment 
(MERLE, 1978) que les manifestations thermiques 
de la divergence équatoriale diminuent d’intensité 
d’est en ouest dans l’Atlantique tropical. On devrait 
donc s’attendre, comme le prédit SVERDRUP (1955), 
à ce que l’intensité des phénomènes de production 
primaire diminue également d’est en ouest. Qu’en 
est-il dans la réalité, du moins au travers des valeurs 
de chlorophylle ? 
Pour répondre à cette question nous disposons 
d’une série de trois radiales (A, B, C de la fig. 8) 
situées respectivement à 60 E, 10 E et 40 W, réalisées 
en juin-juillet 1979, dans un temps sufllsamment 
bref pour que l’on puisse espérer les considérer 
comme d simultanées 0 (c’est un point important 
sur lequel on reviendra au paragraphe suivant). 
La distribution de la chlorophylle sur ces trois coupes 
semble confirmer la théorie : les valeurs les plus 
élevées ont été mesurées à 60 E, les plus faibles 
à 40 W, avec des valeurs intermédiaires à 10 E. 
Les valeurs intégrées maximales (sur 100 m) attei- 
gnent 67 mg chia m-2 à 60 E, 43 mg chla m-2 à l” E 
et 35 mg chla m-2 à 40 W. D’autre part, MINAS et al. 
(1983) ont trouvé dans la divergence équatoriale 
en moyenne des valeurs supérieures à 40 W qu’à 
90 W, ce qui tendrait à montrer que la richesse en 
chlorophylle diminue globalement de 60 E à 90 W. 
Qu’en est-il au-delà de 90 W ? Nous disposons de 
peu d’informations pour répondre à cette question, 
puisque les campagnes Gqualant ont très mal 
échantillonné le maximum de chlorophylle et que 
la comparaison avec d’autres campagnes est impos- 
sible du fait de l’hétérogénéité des méthodes d’analyse 
de chlorophylle. 
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4.3. La variabilité à court terme : un obstacle à 
l’étude des variations saisonnières et géogra- 
phiques 
Le cycle saisonnier et les variations géographiques 
qui viennent d’être décrits sont certainement valables 
dans les grandes lignes mais ils ne doivent pas 
masquer une forte variabilité a court terme. Cette 
variabilité a pu être observée a plusieurs occasions, 
toujours à 4O W. 
1. Par exemple, pendant l’été 1975, deux radiales 
entre 0 et 60 S, et séparées d’une douzaine de jours 
font ressortir des différences importantes (fig. 9). 
Si l’isotherme 24 OC n’a pratiquement pas évolué, 
la colonne d’eau s’est refroidie entre 0 et 20 S puisque 
l’isotherme 21 OC crève la surface à l’équateur et 
que les autres isothermes ont remonté d’une dizaine 
de mètres au minimum. 11 faut également noter 
que la crête thermique à 3-40 S a disparu lors du 
second passage. La distribution du nitrate suit une 
évolution parallèle : l’isotherme 5 patg 1-l affleure 
la surface entre 0 et 20 S alors qu’il culminait à 
20 m 12 jours plus tôt; comme l’isotherme 24 OC, 
l’isoligne 1 patg 1-l a peu changé de position. 
Lors de la seconde radiale, la chlorophylle n’a pas 
été mesurée (faute de temps) mais la fluorescence 
in vivo (F in vivo) l’a été aux deux radiales. Même 
si cette technique (LORENZEN, 1966) ne permet 
pas une détermination précise de la chlorophylle a, 
elle permet de localiser rapidement les zones d’après 
leur richesse en chlorophylle (LORENZEN et JEFFREY, 
1980), quand les variations ont une amplitude 
suffisante. Or, on voit clairement sur la figure 9 que 
les distributions de F in vivo sont différentes d’un 
passage à l’autre : le maximum très accusé entre 1 
et 20 S a fait place à un minimum relatif, et les seules 
valeurs élevées (> 60 sur 10 X) sont au sud de 2030’. 
On dirait que les eaux froides et riches en sels 
nutritifs ont Q repoussé D vers le sud et vers le nord 
les eaux riches en chlorophylle. Une fois encore, 
à cette échelle de temps, on retrouve l’opposition de 
phase entre les eaux riches en sels nutritifs et les 
eaux riches en chlorophylle. 
2. En 1978, le même phénomène a été observé 
lors de campagne CIPREA 1, mais cette fois-ci 
plus au sud. Lors du premier passage du CAPRI- 
CORNE, la colonne d’eau la plus riche en chlorophylle 
était observée à 6-70 S, alors qu’une dizaine de jours 
plus tard, elle était à l-40 S comme le montre la 
coupe des valeurs intégrées (fig. 10). 
3. Enfin, lors d’un point fixe de longue durée 
à l’équateur (13 jours en février 1979), il a été 
possible de relier l’évolution des distributions de la 
chlorophylle, du phosphore particulaire et de la 
production primaire aux déplacements méridiens 
Oct?anogr. frop. 18 (2) : 249-293 (1983). 
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du courant de Lomonosov (HERBLAND et LE Bou- 
TEILLER, 1982) dont la période d’oscillation est 
voisine de 15 jours. 
En conclusion, il faut garder à l’esprit que les 
distributions saisonnières ou géographiques de la 
chlorophylle dans la zone équatoriale ne sont pas 
mesurables avec précision. Elles sont soumises à des 
variations à court terme, en réponse à des variations 
des conditions hydrologiques (circulation verticale 
et horizontale et mélange turbulent associé). 11 
semble que l’ensemble de la zone équatoriale (entre 
10 N et 70 S) soit soumise à des sortes de Q pulsat.ions 
verticales )) encore mal expliquées et en tout cas 
non prévisibles : à l’issue des campagnes saisonnières 
de 1975 et 1977, VOITURIEZ et HERBLAND (1977) 
avaient observé le maximum de refroidissement 
à 0030’-10 S et proposé un schéma de circulation 
pour l’expliquer. Or en 1978 et 1979, le maximum 
de divergence a été observé à 2030-30 S ce qui a 
nécessité un réexamen des premières hypothèses 
(VOITURIEZ et al., 1982). 
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4.4. Le (( paradoxe k) de la zone Bquatoriale 
Récemment, VOIT~JRIEZ et al. (198’2) ont montré 
que le contraste saisonnier très visible sur la structure 
hydrologique et les distributions verticales de chloro- 
phylle et de production primaire n’apparaît pas 
de façon nette sur les valeurs intégrées de ces 
paramètres. 
A l’équateur proprement dit, les nombreuses 
mesures réalisées au cours des campagnes CIPREA 
et de deux points fixes de 13 et 14 jours en février 
et octobre-novembre 1979 permettent d’affirmer 
que la production y est élevée toute l’année. C’est 
même B l’équateur en saison chaude que les valeurs 
les plus élevées ont été mesurées (fig. 10 de 
VOITURIEZ et al., 1982). 
Ces résultats sont surprenants, Ils s’opposent 
& l’idée généralement admise que, dans l’océan 
tropical, les sels nutritifs conslituent les éléments 
limita& de la production primaire et que leur 
apparition en abondance dans la couche de surface, 
s’accompagne d’un accroissement important de la 
biomasse et de la production. 
L’absence d’impact de l’enrichissement. en sels 
nutritifs sur la production est a rapprocher des 
conclusions de SOROKIN et al. (1975) et de THOMAS 
(1979) qui s’étonnent de la faible consommation 
en sels nutritifs dans l’upwelling équatorial du 
Pacifique et que WALSH (1976) a appelé (( Paradox 
of the nutrients 8. Trois idées ont été avancées pour 
l’expliquer : 1. l’intensité des mélanges verticaux 
dans l’upwelling équatorial (SOROKIN et al., 1975); 
2. le conditionnement des eaux par des substances 
organiques complexantes (chélateurs) (HAHBEK et 
RYTHER, 1969); 3. la pression du broutage par les 
herbivores (WALSH, 1976). L’absence de variations 
saisonnières des mélanges verticaux $ l’kquateur 
(VOITURIEZ et al., 1982) permet sans doute d’éliminer 
la première hypothèse. Les valeurs élevées de l’indice 
de productivitk pendant la saison froide permettent 
aussi d’éliminer la seconde, comme THOMAS (1979). 
L’existence de la relation linéaire positive entre les 
biomasses phyto et zooplanctoniques (LE BORGNE, 
1981) est en faveur de la troisième. En effet, cette 
relation indiquant un certain équilibre entre les deux 
biomasses n’est possible que si les variations des 
paramètres physic,o-chimiques qui contrôlent la 
production primaire sont de basse fréquence et 
de faible amplitude, laissant ainsi au zooplancton 
le temps de se développer après un accroissement de 
la population phytoplanctonique (WALSH, 1976). 
La conséquence est que le zooplancton est en mesure 
de limiter par son hroutagc t,out développernent de 
forte amplitude du phytoplancton et la consomma- 
tion de sels nutritifs, ce qui permet le maintien en 
surface de fortes concentrations de nitrate dans les 
zones équatoriales de l’est de l’Atlantique et du 
Océanogr. trop. 18 (2): 249-293 (1983). 
Pacifique. L’invariance constatée de la relation 
nitrate/température en toute saison dans la zone 
équatoriale du Golfe de Guinée (VOITURIEZ et 
IIEnBLAND, en prkp.) est aussi un argument en 
faveur de cette thèse. En effet, selon STRICKLAND 
(1972), il n’y a aucune raison, n priori, pour que les 
processus faisant varier la température de l’eau 
soient compensés exactement par une activité 
photosynthét,ique de manière à conserver cette 
relation. On doit donc supposer que sa permanence 
reflète une activité biologique remarquablement 
constant.e et uniforme dans les masses d’eau consi- 
dérées; en d’aukes termes, qu’il n’y a pas de 
modification sensible de la structure biologique 
entre saison chaude et période d’upwelling, et que 
paradoxalement la divergence équatoriale n’apporte 
pas un surplus de nitrate dans la zone euphotique, 
consommé par le phytoplancton. 
4.0. Le problème des valeurs absolues de production 
primaire 
Sous avons déjà noté (fin du paragraphe 1) la 
forte disparité des valeurs de production primaire 
entre COHCOKAN et IMAHNKEN (1969) et TCHMIR 
(1971). TCHMIR prend en compte des mesures de 
productions réalisées en été 1964, année 0 normale )), 
où la divergence équatoriale était active, alors que 
celles de C~RCORAN et MAHNGEN ne considèrent 
que l’année 1963. On pourrait donc penser que les 
trks faibles valeurs de ces derniers: sont la conséquence 
de 0 l’anormalité )) de l’été 1963. Cependant, VOITU- 
RIE~ ef a/. il%%) ont montré que les valeurs de 
production primaire, obtenues pendant les campagnes 
CIPREA à 40 W, étaient en moyenne presque 
deux fois plus élevées que celles de TCHMIR à 50 W 
pendant la saison froide (581 contre 1 069 mgC 
m-2 j-lj et surtout cinq fois plus élevées pendant la 
saison chaude (204 contre 1 094 mgC m-2 j-l) ! 
En fait, ces disparités soulévent deux questions : 
1. pourquoi les productions mesurées en 1978-80 
sont-elles plus élevées que celles mesurées en 1963- 
68 ? 2. Pourquoi n’observe-t-on pas de variations 
saisonnières de la production de la colonne d’eau 
en 1978-80 alors qu’il semblait y en avoir en 
1963-65 ? 
CeY deux questions ont ét& discutées en détail 
par HEnnLanu et al. (1983). Kous ne ferons que 
les résumer ici : 
1 >a première question trouve sans doute une 
réponse dans l’utilisation de la méthode au 14C 
qui a beaucoup évolué e.n 15 ans, en particulier 
au niveau des pertes possibles de radioactivité 
dans les manipulations, la filt,ration et la conser- 
vation des échantillons et à celui des techniques 
de comptage (utilisation de la scintillation liquide). 
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Il est vraisemblable que cet écart méthodologique, 
ajouté au fait que pendant gqualant on faisait des 
incubations de 24 heures (contre 10-11 heures 
a CIPREA), en in situ simulé, peut expliquer la 
différence observée. Par exemple, TCHMIR (1971) 
note que la production mesurée avec incubation 
in situ était 1,42 fois supérieure à celle mesurée 
par la méthode standard (irz situ simulé) des 
campagnes fiqualant. Or toutes les mesures de 
production de CIPREA ont été réalisées avec 
incubations in situ. 
La solution de la deuxième question réside proba- 
blement dans les différences de stratégie et d’échan- 
tillonnage (voir paragraphe 2.2.). 
Pour conclure, nous citerons SOURNIA (1971) 
dont les conclusions sont encore (malheureusement ?) 
valables aujourd’hui : (< 11 est difficile de dire si 
cette méthode (la méthode au 14C) donne une bonne 
évaluation de la production primaire (...). Plus 
prudemment et plus précisément sans craindre une 
tautologie : la méthode du 1% fournit une mesure 
sensible et précise de la quantité de carbone marqué 
assimilée et retenue par le phytoplancton en présence 
de lumière et dans des conditions plus ou moins 
artificielles 0. Bref, elle ne peut fournir qu’une 
valeur relative, qui dépend à la fois des conditions 
expérimentales et de la physiologie des algues. 
Si l’on ajoute à cela que la prédation par le zoo- 
plancton et l’assimilation des produits excrétés 
par les bactéries viennent encore compliquer les 
choses dans le cas des échantillons naturels (PETER- 
SON, l980), on comprendra qu’il est actuellement 
utopique de fournir une valeur absolue rigoureuse 
de la production primaire de la colonne d’eau en 
milieu oligotrophe. 
5. ANALYSE DE LA STRUCTURE HYDRO- 
LOGIQUE DE LA ZONE EUPHOTIQUE : 
LA STRUCTURE TROPICALE TYPIQUE 
Récemment YENTSCH (1980) soulignait la nécessité 
de relier l’étude de la production primaire dans 
l’océan à d’autres disciplines que la physiologie 
du phytoplancton dont l’importance est hyper- 
trophiée au détriment de l’étude de l’influence 
des facteurs physiques. Disons pour schématiser 
que c’est davantage l’aspect (( phyto D que l’aspect 
(t plancton )) qui a été privilégié ces dernières années. 
Or on redécouvre aujourd’hui que le côté plancton 
est primordial : les facteurs physiques comme la 
turbulence et les courants affectent la distribution 
et la physiologie du phytoplancton comme en 
témoignent les récents travaux de MARRA, de 
SAVIDGE et de YENTSCH. 
Dans un environnement où les gradients hori- 
zontaux sont extrêmement faibles, l’essentiel de 
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l’information provient de l’examen des distributions 
verticales des paramètres physiques et chimiques 
impliqués dans les processus de production bio- 
logique. 
Nous avons ainsi été amenés à définir la 0 Structure 
Tropicale Typique 1) (HERBLAND et VOITURIEZ, 
1977, 1979) dont l’analyse s’est révélée fructueuse. 
5.1. Analyse qualitative 
Une première description de la structure tropicale 
typique (STT) a été réalisée par GALLARDO et al. 
(1974) dans le Dôme d’Angola en février 1971, 
période pendant laquelle la thermocline est proche 
de la surface. De la surface vers le fond, ils ont 
observé : 
1. Une couche homogène chaude (27-28 OC), saturée 
en oxygène, pauvre en sels nutritifs (surtout en 
nitrate) et en pigments chlorophylliens. 
2. Le gradient des phosphates (la (t phosphato- 
cline 1)) qui débute au même niveau que le gradient 
thermique. 
3. Un maximum d’oxygène, en valeur absolue, 
mais aussi en saturation, qui peut atteindre et même 
dépasser 120 %. La position de ce maximum de 
sursaturation a pu être déterminée de façon précise 
grâce à la sonde STDO : le pic d’oxygène était 
exactement localisé entre le bas de la couche 
homogène et le début du gradient des nitrates. 
4. Le gradient des nitrates (la (( nitracline u) qui 
correspond au niveau maximum de chlorophylle a, 
malheureusement pas très bien localisé au cours 
de cette campagne, parce qu’il n’y avait que 6 niveaux 
de prélèvement entre 0 et 100 m. 
5. Le maximum de phaeophytine, moins aigu 
que le maximum de chlorophylle, qui se situe 
à peu près au même niveau que le maximum de 
nitrite, qui lui, était parfois assez prononcé. 
6. Enfin, un minimum d’oxygène localisé vers 
70 m, dans le bas ou juste au-dessous de la zone 
euphotique qu’il ne faut pas confondre avec le 
minimum d’oxygène plus profond situé vers 300 m 
et qui se forme sur le bord est des océans dans les 
deux hémisphères (BUBNOV, 1966). 
Une structure, exactement identique, a été 
retrouvée par VOITURIEZ et DANDONNEAU (1974) 
dans le Dôme de Guinée en août 1973 (voir leur 
fig. 9 qui montre la stratification verticale au cours 
d’un point fixe de 5 jours au centre du Dôme). 
De même, lors de la campagne GUTDOME, toujours 
dans le Dôme de Guinée, mais en septembre 1976, 
la superposition des coupes établies par COSTE 
(1977) met en évidence la même stratification, et 
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FIG. II. - Superposit.ion des coupes dc température, d’oxygkne, de nitrate, de nitrite et, dc chlorophylle a établies par COSTE (1977) 
pour montrer la stratification de la zone cupholique 
Superimposifion of the temperufure, osygen, nitrate, nifrite and chlorophgll isolines in Ihe Guinea Dome. Hedrawn from COSTE, 1977 
en particulier le maximum de sursaturation d’oxy- 
gène, l’écart entre le sommet, de la thermocline 
et le sommet de la nitracline, le maximum de 
chlorophylle et le maximum de nitrite (fig. 11). 
11 faut remarquer que lors d’un point fixe qui a duré 
4 jours \avec une station toutes les 4 heures), la 
profondeur de la thermocline a varié d’une vingtaine 
de mètres, c’est-à-dire que sa profondeur est passée 
du simple au double en quelques heures sans que la 
stratification soit perturbke. Sans présumer de la 
cause de ces brusques variations de profondeur 
de la thermocline {ondes internes ou passage de 
masses d’eau différentes sous la coque du navire), 
le fait que l’ensemble de la structure suive le mouvc- 
ment (réel ou apparent) sans se disloquer, aura des 
conséquences biologiques importantes dont, nous 
reparlerons plus loin. 
La STT n’est pas seulement une caractéristique 
des dômes thermiques. Elle a été retrouvée dans la 
plus grande partie de l’Atlantique oriental tropical 
en saison chaude (HERBLAND et VOITURIEZ, 1977 a, 
1979) avec évidemrnent quelques variations : la 
profondeur et l’intensité des gradients varient, le 
maximum de sursaturation d’oxygène n’existe pas 
partout (voir le chapitre qui lui est consacré), l’écart 
entre le sommet de la thermocline et le sommet 
de la nitracline peut, disparaître, ainsi que le déc,alage 
entre la phosphatocline et la nitracline. Mais, en 
revanche, on a observé partout un maximum de 
chlorophylle au niveau de la nitracline et de l’oxy- 
cline, quelle que soit la profondeur de la thermocline. 
Cette dernière caractéristique a été retrouvée par 
d’autres auteurs dans le Pacifique tropical et sub- 
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tropical (VENRICR et ul., 1973; EPPLEY et al., 1978; 
EL-SAYED and '~AGUCHI, 1979). 
Devant la permanence et la cohérence de cette 
structure, nous avons entrepris une éLude statistique 
de la distribution verticale des principaux paramètres 
habituellerncnt impliqués dans les processus bio- 
logiques. Puis nous avons tenté une interprétation 
écologique des distributions observées. Enfin, en 
partant du principe qu’il est plus simple de mesurer 
les paramèLres physiques et. chimiques que bio- 
logiques (surtout des mesures de flux), nous avons 
débouché sur un aspect pratique : celui de pouvoir 
estimer, dans les STT de l’Atlantique tropical, la 
production primaire de la colonne d’eau à partir 
de la seule analyse de la structure hydrologique. 
Cetravaila déjà été publii: (HERBLAND ~~VOITURIEZ, 
1979; VOITURIEZ et HERBLAND, 1981). Nous ne 
reprendrons donc ici que l’essentiel, en y ajoutant 
d’une part des compléments sur le maximum de 
sursaturation d’oxygène, le maximum de chloro- 
phylle et la relation nitrate-phosphate, points qui 
ont fait l’objet de recherches récentes dans I’Atlan- 
t,ique et le Pacifique tropical. 
5.2. Analyse statistique de la structure tropicale 
typique 
5.2.1. DEFINITION DES TERMES 
La profondeur de la Lhermocline est définie par 
la profondeur du gradient t,hermique maximum 
(DGT,,,); le sommet de la nitracline (DB~~) par 
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la profondeur du niveau où la valeur du nitrate est 
significativement différente de zéro (> 0,5 patg l-1) ; 
la profondeur de l’oxycline (DoX) est le premier 
niveau, en allant de la surface vers le fond, où la 
concentration en oxygène est en dessous de la 
saturation; la profondeur du maximum de chloro- 
phylle, mesurée sur la verticale, est celle de la plus 
forte concentration (DM, ,,=) et de même pour le 
maximum de nitrite ( DNO~ ,,X). 
5.2.2. RELATION THERMOCLINE-NITRACLINE(~@. 12 a) 
Sur l’ensemble des stations examinées (n = 123) 
on a obtenu la relation linéaire suivante : 
DN+ = 0,77 Dcr ,,,+11,2 (r = 0,90) 
D’après cette relation, la nitracline est statisti- 
quement plus profonde que la thermocline tant que 
la profondeur de cette dernière n’excède pas 50 m 
Océanogr. frop. 18 (2) : 249-293 (1983). 
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(49 m exactement) et moins profonde au-del&. 
Autrement dit, pour des profondeurs supérieures 
B 50 m, le nitrate franchit la barrière de stabilité 
que représente le gradient thermique maximum. 
Pourquoi cette baisse d’effkacité quand la ther- 
mocline est plus profonde ? La réponse est peut-être 
à rechercher davantage dans la valeur du gradient 
thermique maximum que dans sa profondeur. 
On peut u priori penser que le rôle de barrière sera 
d’autant plus fort que les gradients seront plus 
élevés. Or, Ia distribution verticale des gradients 
thermiques sur 222 stations (8 110 mesures de 
températures) réparties dans l’Atlantique Tropical 
Oriental montre que la profondeur et la valeur des 
gradients thermiques ne sont pas indépendantes 
(fig. 13). Bien que cette figure ne permette pas de 
déterminer la profondeur du gradient thermique 
maximum de chaque station, elle met clairement 
en évidence que les gradients les plus élevés sont 
à proximité de la surface (mais pas en surface) et 
qu’ils diminuent statistiquement avec la profondeur. 
Des résultats identiques ont été observés par 
VINOGRADOV et S~JSKINA (1976) dans le Pacifique 
Équatorial et EPPLEY et czl. (1978) au large des 
côtes californiennes (pour les gradients de nitrate). 
Par conséquent, au fur et à mesure que la ther- 
mocline s’enfonce, son intensité à tendance a 
diminuer. Mais cela n’a qu’une valeur statistique, 
car pendant la campagne GUINEE 1 du N.O. 
Jean-Charcot qui a couvert une bonne partie du 
Golfe de Guinée en mai-juin 1968 les gradienk 
thermiques dans la convergence, entre la c?ke 
d’Afrique et l’équateur, étaient à la fois profonds 
(> 60 m) et élevés (> O,SOC m-l) (HISARD, 1975). 
Dans ce cas, la nitracline a éti: trouvée à une 
profondeur supérieure à 65 m, ce qui montre bien 
I’effkacité de la barrière thermique dans le passage 
des sels nutritifs. 
Il est d’ailleurs intéressant de signaler que les 
points, qui constituent l’enveloppe de la distribution 
de la figure 13, appartiennent à des stations où la 
circulation horizontale est faible (dômes pour les 
gradients superficiels et convergences pour les 
gradients profonds). 
5.2.3. HELATION NITRACLINE-OXYCLINE (fig. 12 b) 
La couche homogène est toujours saturée ou 
légèrement sursaturée en oxygène. II s’agit dans ce 
cas d’une sursaturation physique, car le même 
phénomène existe pour l’azote, qui est un gaz 
biologiquement neutre (OUDOT, 1983 b) ou en t,out 
cas beaucoup moins impliqué dans les processus 
biologiques que l’oxygène (fixation d’azote par les 
algues bleues). Sur l’ensemble des stations considérées 
Ocianogr. ïrop. 18 (2) : 249-293 (108.3). 
(n = 125), la relation entre la profondeur de l’oxy- 
cline et celle de la nitracline est la suivante : 
Dax = Dso,+0,89 (r = 0,975) 
ce qui veut dire que les profondeurs sont etatisti- 
quement les mêmes. 
5.2.4. HELATION NITRACLINE->MAXIMUM DE CHLORO- 
PHYLLE (fig. 12C) 
Nos observations ont confirmé l’existence du 
maximum profond de chlorophylle, dont la valeur 
peut atteindre 10 fois celle de la couche homogène 
(par exemple 0,l pg 1-l dans la couche homogène 
et 1 pg 1-l au niveau du maximum à l’équateur en 
février 1979, Oo-4O W). 
La relation entre la profondeur du maximum 
de chlorophylle et celle de la nitracline est la sui- 
vante : 
D c,,~o max = 0,9o Dw,,+3,6 (r - 0,95, n = 126) 
Le maximum de chlorophylle est donc localisé 
tout au sommet de la nitracline. 
5.2.5. NITRACLINE ET MAXIMUM DE NITRITE(~~~. 12 d) 
Sous avons montré récemment que dans l’océan 
tropical (Pacifique Ouest et. Atlantique Est) le 
nitrite n’apparaît pas en l’absence de nitrate, et que 
le maximum primaire de nitrite est situé dans la 
nitracline (VOITUR~E~ et HERBLAND, 1977 b). OUDOT 
(1983 a) vient de confirmer ces observations. La 
relation entre la profondeur de la nitracline et celle 
du maximum primaire de nitrite est la suivante : 
D NO~ max = 1,04 D~o,-t-10,9 (r = 0,95) 
D’après cette relation, quel que soit, le niveau de 
la nitracline dans l’Atlantique Tropical Oriental, 
le maximum de nitrite est localisé 10-12 m au-dessous 
de la premiére valeur de nitrate non nulle. 
5.2.6. -\TITRACLINE ET PHOSDHATOCLINR 
Une analyse dét,aillée des profils de nitrate et 
de phosphate (rendue possible grâce à un échantil- 
lonnage serré au niveau des gradients) a fait ressortir 
que le phosphate a une valeur statistiquement 
constante dans la couche homogène et qu’il augmente 
faiblement, mais de façon significative au même 
niveau que le gradient thermique, contrairement 
au nitrate qui conserve souvent une valeur nulle 
(ou très voisine de zéro) sur une certaine profondeur 
B l’intérieur même de la thermocline (GALLARDO 
et al., 1974; VOITURIEZ et DANDONNEAU, 1974; 
IHRRBLAND et VOITURIEZ, 1977 a). A notre connais- 
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FIG. 13. - Distribution des gradients thermiques en fonction de la profondeur dans l’Atlantique tropical oriental (8110 points) 
Vertical distribution of fhe thermal gradienfs in fhe easfern tropical Atlanfic Ocean (8110 ualues) 
sance, cet écart n’a pas été signalé ailleurs dans 
d’autres océans. 11 mérite donc un examen plus 
attentif pour savoir s’il s’agit d’un phénomène 
général ou au contraire particulier a certaines 
régions. Plutôt que de considérer l’écart (en mètres) 
entre la profondeur de la nitracline et la profondeur 
de la phosphatocline, nous avons calculé la différence 
entre la concentration en phosphate au dernier 
niveau où la concentration en nitrate est encore 
nulle et la concentration moyenne de phosphate 
dans la couche homogène (fig. 14 a). Pour mettre 
en évidence ce 6P0, il faut disposer de prélèvements 
rapprochés dans le bas de la couche homogène et 
le sommet de la thermocline. De tels prélèvements 
existent rarement dans les données historiques et, 
de plus, il faut des mesures de bonne qualité 
(analyses immédiates du phosphate après le prélè- 
vement par exemple). Nous avons trouvé, parmi les 
campagnes réalisées par le groupe MEDIPROD (1) 
et l’O.R.S.T.O.M., 5 campagnes, soit un total de 
216 stations satisfaisant ces exigences. Les résultats 
sont consignés dans le tableau IV. Il apparaît que 
TABLEAU IY 
Valeurs de SP0 L dans le goife de Guinée calculées parla méthode 
indiquee dans la fig. 14a. Campagne Guinéc 1 du NO Jean 
Charcot, couvre l’ensemble du nord du golfe de Guinée, mai- 
juillet 1968. CA7101, du NO Capricorne, radiales dans le dôme 
d’Angola, février 1971 ; CA7313 du NO Capricorne dans le 
dôme de Guinee, août 1973. ÇA7502 du NO Capricorne, sec- 
tcur est du Golfe de Guinée fév.-mars 1975. GUIDOiME du 
NO Jean Charcot, dans le dome de Guinée, septembre 1976. 
n = nombre de stations, o = écart-type 
Values of PO, in the Gulf of Guinea, cakulaled by fhe mefhod 
indicafed in fig. 14 a (profiles fechnique) 
campagne n BP04 moyen 
@atg 1-11 0 
Guinée 1 100 0,134 0,089 
CA7101 37 0,138 0,051 
CA7313 Radiale 17 0,15 0,081 
centre Dame 19 0,28 0,090 
CA7502 Dthe d'Angola 9 0,128 0,046 
comr. 100 s 6 0,142 0,062 
Equateur 7 0,160 0,052 
GuIDrnE centre Dam 21 0,272 0,069 
(1) MEDIPROD = groupe de chercheurs de la RCP 247 du CNRS (France). 
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FIG. 14. - Mise en hidence du décalage entre la phosphato- 
cline ct Ia nitracline à partir des proflIs verticaux (A) et de la 
relation PO,-NO, (B) 
Gap befween the depths of nitracline and phosphafocline /‘rom 
profiles (A) and from fhe linear regression PO,-NO, (B) 
le 3P0, est un phénoméne permanent dont les 
valeurs sont comprises entre 0,l et 0,3 patg 1-l. 
Il faut signaler que dans les zones où le nitrate 
atteint la surface, 6P0, = 0 puisque par définition 
il est calculé par référence à une couche où le nitrate 
est nul (ou voisin de zéro). 
On peut estimer BPO, d’une autre façon (fig. 14 b). 
C’est une méthode statistique qui ne sous-estime 
pas 6P0, comme peut le faire la méthode précédente 
si l’échantillonnage n’est pas bien adapté à la 
situation hydrologique. Appliquée à nos données, 
cette méthode confirme que les deux domes d’Angola 
et de Guinée ont des valeurs de 6P0, différentes 
(tabl. V) et, que les deux méthodes donnent des 
résultats équivalents. 
TABLEAU V 
Valeurs dc 61’0, cahlées d’aprks la r6gression NO, = f(PO,) 
Values of E’O, calculated from fhe linear regression 
NO, = f(PO,), fig. 14 b 
&P04 (ptg 1-5 
D&ue d'Angola CA7101 $11 
CA7502 0,ll 
L%x de Guinée CA7313 0,27 
GuiD(RIE 0,28 
Convergence CA 7.502 0,14 
Equateur CA7502 0,22 
5.2.7. IZÉCAPYITLATI~N 
Avant d’entreprendre l’analyse écologique de la 
structure tropicale typique, résumons en quelques 
mots ses principales caractéristiques. Sous une couche 
homogéne chaude, ne contenant pas de nitrate, 
peu de chlorophylle et saturée en oxygène, la nitra- 
cline coïncide toujours avec le maximum de chloro- 
phylle et l’oxycline. Son niveau est situé au-dessus 
ou au-dessous du gradient thermique maximum 
selon la profondeur et surtout l’intensité de ce dernier. 
Le maximum de nitrite est une douzaine de mètres 
en-dessous de la nitracline. Signalons que, très 
récemment,, LONCHURST (1981) a retrouvé exacte- 
ment la même structure dans le Pacifique Tropical 
Est, lors d’une campagne du programme BIOSTAT 
dans une région où la thermocline est proche de la 
surface. Cette structure serait donc une constante 
dans les océans où la thermocline est permanente 
et relativement proche de la surface. 
5.3. Analyse écologique de la structure tropicale 
typique 
Comment interpréter une telle distribution ? 
5.3.1. THERMOCLINE, NITRACLINE ET MAXIMUM DE 
CHLOROPIIYLLE 
Le gradient t,hermique a deux effets contraires 
sur la population phytoplanctonique. En termes de 
production le premier est positif puisqu’il augmente 
la stabilité qui permet le développement, d’une 
populat,ion in siiu peu érodée par la turbulence. 
Océanogr. trop. 18 (2) : 249-296 (1983). 
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Le second est négatif puisqu’un fort gradient 
diminuera le flux ascendant des sels nutritifs à travers 
la thermocline. 
Or, quand la thermocline est proche de la surface, 
les gradients thermiques ont tendance à être élevés 
et créent une barrière que ne franchissent pas les 
sels nutritifs. Le phytoplancton, qui ne peut se 
développer de fagon importante qu’en présence de 
sels nutritifs (et en particulier de nitrate) situera 
son maximum de biomasse au-dessous de GT mnX, 
et il aura donc tendance, tant qu’il sera sufflsam- 
ment éclairé, a épuiser les nitrates plus profondément, 
créant ainsi le décalage entre la thermocline et la 
nitracline. 
Au contraire, quand la thermocline est profonde 
le gradient thermique a tendance a s’affaiblir, le 
nitrate peut franchir la barrière. Le phytoplancton, 
qui est alors moins bien (et même peu) éclairé aura 
tendance à fixer son maximum dans une zone mieux 
éclairée, créant ainsi la nitracline à un niveau 
moins profond que le gradient thermique maximal. 
Cette interprétation très générale doit être accom- 
pagnée de plusieurs remarques : 
1. Elle n’est possible que si la stabilité est SU~~I- 
samment élevée, ce qui semble être le plus souvent 
le cas dans I’ATOR en saison chaude, a l’exception 
de la zone strictement équatoriale (0030’ N-0030’ S) 
où la superposition du courant équatorial de surface 
(qui porte a l’ouest) et du courant de Lomonosov 
(qui porte à l’est) provoque un éclatement de la 
thermocline. Dans ce cas, la STT peut être altérée 
(HERBLAND et VOITURIEZ, 1977) mais pas toujours 
(HERBLAND et LE BOUTEILLER, 1982b), car les 
études au point fixe de longue durée (13 jours) 
ont montre une étonnante reproduction, d’un jour 
à l’autre, des distributions observées (Ln BOUTEILLRR 
et HERBLAND, 1982b). 
2. Les termes (( phytoplancton et chlorophylle H 
ne sont pas équivalents, et, un maximum de chloro- 
phylle profond ne correspond pas nécessairement 
à un maximum de biomasse phytoplanctonique 
(STEELE, 1964). Ce problème est étudié en détail 
dans l’article consacré à l’étude du maximum de 
chlorophylle dans 1’ATOR (HERBLAND, 1983). 
3. Si les nitrates sont consommés par les auto- 
trophes, ils sont également reminéralisés par certains 
hétérotrophes à une vitesse et une intensité totale- 
ment inconnues, et que l’on a peut-être tort de 
négliger pour la zone euphotique. 
En résumé, la position de la nitracline serait 
commandée par un double processus. Un processus 
purement physique (la diffusion turbulente associée 
à l’advection) et des processus biologiques (la consom- 
mation des nitrates par le phytoplancton et la 
régénération par certains hétérotrophes) eux-mêmes 
Océanogr. frop. 18 (2) : 249-293 (19S3). 
affectés directement ou indirectement par des 
facteurs physiques : la lumiere et la turbulence. 
Enfin, notons qu’au sommet de la nitracline, l’apport 
des nitrates est égal à leur consommation puisqu’ils 
n’apparaissent pas au-dessus. En négligeant la 
régénération du nitrate et en mesurant son assimi- 
lation on peut théoriquement calculer le coefficient 
de diffusion turbulente (KING et DEVOL, 1979; 
EPPLEY et al., 1979; OUDOT, 1982), mais cette estima- 
tion demeure actuellement imprécise, à cause des 
contraintes de la technique à l’azote 15, dont les 
résultats sont contestables dans les eaux épuisées 
en nitrate (DUGDALE et GOERING, 1967; SLAWYIC, 
1981), et de la négligence de la régénération bio- 
logique du nitrate. 
5.3.2. LE MAXIMUM DE CHLOROPHYLLE 
Il fait ailleurs l’objet d’une étude détaillée 
(HERBLAND, 1983); ici nous ne ferons qu’aborder 
la question essentielle : le maximum de chlorophylle 
est-il un maximum actif qui s’auto-entretient ou 
au contraire est-il le résultat de la sédimentation, 
donc d’une accumulation passive de cellules plus 
ou moins en voie de dégradation ? 
Plusieurs arguments sont en faveur de la première 
interprétation : 1. l’association permanente du 
maximum de chlorophylle avec la nitracline incline 
à penser que les populations qui le forment seraient 
responsables de la consommation des nitrates. 
2. Jusqu’à une certaine profondeur (60 m environ) 
il existe une relation hautement significative entre 
la profondeur du maximum de chlorophylle et celle 
du maximum de production primaire (HERBLAND 
et VOITURIEZ, 1979). 3. Le maximum de chlorophylle 
se trouve le plus souvent en dessous du gradient 
thermique maximum, et d’autant plus au-dessous 
que ce dernier est superficiel et élevé : dans un dôme 
par exemple, et aussi a l’équateur en saison chaude, 
on voit mal comment le maximum de chlorophylle 
pourrait être le résultat de la sédimentation puisque 
la barrière de densité maximale est bien au-dessus 
de lui. 4. Le taux de phaeophytine n’est pas plus 
élevé dans le maximum de chlorophylle que dans la 
couche homogène (HERBLAND et LE BOUTEILLER, 
1982 b) encore une fois quand il n’est pas très 
profond (< 50 m). 5. Le taux d’excrétion organique, 
mesuré par la méthode au 14C (ANDERSON et 
ZEUTSCHEL, 1972) n’est pas plus élevé au niveau 
du maximum de chlorophylle dans le Dôme de 
Guinée (HERBLAND et DANDONNEAU, 1975). 6. La 
valeur du maximum de chlorophylle diminue statis- 
tiquement avec la profondeur (CULLEN et EPPLEY, 
1981; HERBLAND, 1983) ; l’hypothèse de la sédimen- 
tation exigerait le contraire. 
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Pour l’ensemble de ces raisons, nous pensons que 
le plus souvent le maximum de chlorophylle est 
un maximum actif, responsable pour une grande 
partie de la production de la colonne d’eau. Cepen- 
dant, quand il est profond d’autres mécanismes 
interviennent simultanément (diminution du rapport 
carbone/chlorophylle et, sédimentation passive) dont 
1’imDortance est accrue (voir la récente discussion 
de ~ULLEN, 1982). ' 
5.3.3. NITRA~LINE ET OXYCLINE : LE I'E~OI%I.È:MF: 
DES MAXIMUMS D'OXYGÈNE? 
La coïncidence de la nitracline et de l’oxycline 
n’est pas étonnante puisqu’elle n’est qu’une expres- 
sion de la relation quasi stoïchiométrique qui existe 
entre l’oxygène et les sels nutritifs dans les processus 
de production-reminkralisation, baske sur la compo- 
sition moyenne du plancton (RICHARDS, 1965). 
L’équation générale peut être représentée comme 
suit : 
106 CO,+122 H,0+16 HNO,+II,PO, 
I i 
photosynthèse 
l! 
respiration 
4 1 
(CHOH)l,, (NH,),, H,PO,+lX 0, 
et si le 100 y0 de saturation (ou 102-103 O/, voir 
OUDOT, sous presse) correspond à des valeurs nulles de 
nitrate, c’est que l’océan est en kquilibre avec 
l’atmosphère (BROEKER, 1974) comme le démontrent 
les distributions de l’azote moléculaire (OUDOT, 
1983 b). En revanche, il a été observé, grâce h 
l’utilisation des sondes & oxygène in situ, des 
maximums subsuperficiels d’oxygéne (M%O) parfois 
très accusés et qui posent encore aujourd’hui des 
problèmes d’interprétation. C’est pourquoi nous 
allons en discuter plus longuement, en c.omparant 
les observations faites récemment, dans le Pacifique 
et l’Atlantique. SHULENBERGER et REID (1981) 
ont réexaminé la question du maximum de sursatu- 
ration subsnperfkiel d’oxygène dans le Pacifique 
Nord. Le MSS0 se rencontre en été aux moyennes 
latitudes et peut, atteindre des sursaturations de 
120 %. Pour ces auteurs, le MSS0 est d’origine 
photosynthétique, donc biologique, mais c’est une 
cause physique qui permettrait sa formation : le 
réchauffement par la surface des eaux de la couche 
homogène au cours de l’été crée une barriiire dcb 
densité (density cap) qui empêche l’oxygkne produit 
par la photosynthke de s’échapper vers l’atmosphère. 
C’est une explication complPternent opposée à celle 
de REID (1962) qui pensait que les variations saison- 
nières de la structure thermique à elles seules 
pouvaient expliquer la formation du MSSO. SHULEN- 
BERGER et REID montrent que le MSS0 a été mesuré 
habituellement dans l’échantillon immédiatement 
au-dessous du gradient de densité maximum, 
déterminé avec précision au moyen d’une sonde; 
l’oxygène serait donc piégé au sommet de la ther- 
mocline. En faisant, l’hypothèse que le IMSSO met 
120 jours a s’ktablir (c’est un maximum), et qu’il 
ne représente qu’une fraction de l’oxygène produit 
par la photosynthése, ils Obt*iennent une valeur 
minimale de la production journalitre d’oxygéne 
par le phytoplancton au niveau du MSSO. Cette 
production d’O,, convertie en fixation de CO, 
par un quotien photos~nthétique égal à 1, conduit 
a une production primaire minimale, plusieurs 
fois supkrieure 6 celle mesurée par la méthode 
au 14C. Et ces auteurs en concluent que la mt%hode 
au 14C sous-estime (une fois de plus) les valeurs de 
la production primaire dans les eaux oligotrophes, 
Qu’en est-il dans l’Atlantique tropical? 
GALLARDO etal. (1974), VOITURIEZ et DANDONNEAU 
(1974) et HERBLAND et VOITURIEZ (1977 a) pensaient 
également que les MSS0 observés dans les Dômes 
d’Angola et de Guinée étaient d’origine photo- 
synthét,ique. Bien que les lMSS0 ét.ait localisé au 
mêrne niveau relatif que dans le Pacifique, c’est-à- 
dire just,e au-dessous de la couche homogène, 
ü proximité du gradient thermique maximum, 
ces aut,eurs n’invoquaient pas la barrière de densité 
comme piège a oxygène mais (1 une différence entre 
la photosynthèse et la respiration 1). HERBLAND 
et VOITUE~IEZ (1977 a), faisaient rernarquer que 
le IMSSO ne correspondait pas toujours à un maxi- 
mum de sursaturation car, se situant dans la 
thermocline à des températures plu; basses que dans 
la couche homogène, les valeurs de saturation 
sont plus élevées. Il y a donc dans ce cas une (( couche 
homogène d’oxygène )), plus épaisse que la couche 
homogéne thermique. OUDOT (sous presse) en se basant 
sur trois points : 1. la comparaison des profils d’azote 
et d’oxygkne; 2. la faiblesse du pourcentage de 
saturation atteint et 8. la similitude des valeurs 
d’oxygène au niveau du MSS0 en saison chaude 
(avril) et. en saison froide (juillet-août), pense que 
le MSS0 est le résultat du réc,hauffement saisonnier 
de la couche de surface (hypothèse de REID, 1962). 
Comme le soulignent ~HULENRERGER et REII) 
(I%l), la sursaturation ne traduit pas nécessaire- 
ment une forte production photosynt,hétique, même 
si le MSS0 était uniquement le résultat de processus 
photosynthétiques; elle si@ic seulement qu’il y a 
eu accumulation : une faible production primaire, 
mais continue pendant quelques mois pourra pro- 
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voquer la formation d’un MSS0 si l’oxygène ne peut 
s’échapper; en revanche, un maximum de production 
primaire localisé dans une couche homogène ne 
conduirait pas à la formation d’un MSS0 puisque 
les pressions partielles d’oxygène dans l’atmosphère 
et dans l’eau seront en équilibre. Il est donc vain 
de vouloir rechercher une coïncidence des deux 
maximums de photosynthèse et d’oxygène, et à 
plus forte raison de vouloir établir une corrélation 
entre leurs intensités. Le premier exprime un flux 
instantané alors que le second est le résultat, sur 
une certaine durée, d’un équilibre dynamique où 
plusieurs facteurs interfèrent. 
La comparaison entre les MSS0 du Pacifique 
Central Nord {PCN) et de l’Atlantique Tropical 
Oriental (ATOR) va nous permettre d’en donner 
la démonstration. Dans les deux cas, on l’a vu, 
le MSS0 est localisé au sommet de la thermocline. 
Mais des différences importantes apparaissent. Dans 
le PCN, le maximum de production primaire est 
au-dessus du MSSO, et le maximum profond de 
chlorophylle (MPC) est très au-dessous. Bien qu’il 
n’y ait pas de données sur la distribution du nitrate 
dans l’étude de SHULENBERGER et RRID, on sait 
par d’autres études (VENRICK et al., 1973; Mc GOWAN 
et WILLIAMS, 1973) que le maximum de chlorophylle 
est localisé au niveau de la nitracline et de la 
phosphatocline, à la limite inférieure de la zone 
euphotique et que le mélange hivernal n’atteint pas 
la profondeur des gradients des sels nutritifs 
(Mc GOWAN and HAYWARD, 1978). Par conséquent, 
la plus grande part de la production primaire est 
une production de régénération, utilisant les composés 
excrétés par les héterotrophes. 
Dans les dômes de l’Atlantique, la situation est 
différente : le maximum de production primaire et 
le MPC sont situés au sommet de la nitracline. 
S’il y a également une dissociation entre la ther- 
mocline et la nitracline, l’écart reste suffisamment 
faible pour que le maximum de chlorophylle, bien 
éclairé, soit aussi un maximum de production 
primaire qui, dans ce cas, se trouve au-dessous 
du MSSO. A la différence du Pacifique, le MSS0 
dans les dômes serait, dans l’hypothèse d’une 
origine photosynthétique, le produit d’une production 
nouvelle, utilisant le nitrate des couches profondes, 
amené dans la zone euphotique par le (i doming )>. 
Cette différence se reflète dans les valeurs absolues 
des maximums de chlorophylle et de production 
primaire. Dans les dômes de l’Atlantique, la concen- 
tration en chlorophylle peut dépasser 1 l~g 1-l au 
niveau du maximum tandis qu’elle ne dépasse pas 
0,25 pg 1-l dans le Pacifique central. De même, 
la production primaire atteint 3-6 l~gG 1-l h-l alors 
qu’elle ne semble pas dépasser 1 PgC 1-ljh-l dans 
le Pacifique au niveau du maximum de production, 
et 0,30 pgC l-1 h-1 au niveau du MSS0 (SHULEN- 
BERGER et REID, 1981). Or, malgré un maximum 
de production localisé au-dessus du MSS0 (donc 
dans un niveau qui permet le départ de l’oxygène 
photosynthétique vers l’atmosphère), et des valeurs 
absolues de production instantanées bien plus 
faibles, les valeurs de sursaturations en oxygène 
atteintes dans le Pacifique sont égales et même 
souvent supérieures a celles de l’Atlantique. Il y a 
donc bien absence de corrélation entre la valeur 
du MSS0 et l’intensité de la production primaire. 
Et si les MSS0 dans 1’ATOR ne sont observés 
régulièrement que dans des régions où la production 
primaire est élevée (dômes, (( ridge )) équatorial), 
c’est parce que c’est aussi dans ces mêmes régions 
que la barrière de densité est la plus élevée. 
D’autre part, l’origine biologique unique du 
MSS0 dans le PCN pose le problème de l’origine de 
I’oxygéne en excès : 90 y0 de la production totale 
serait une production de régénération (EPPLEY et 
PETERSON, 1979), ce qui signifie que les sels nutritifs 
consommés par le phytoplancton ont théoriquement 
nécessité une consommation d’oxygène égale à celle 
produite par la photosynthèse si l’on admet la 
reversihilité de l’équation de RICHARDS (1965) ou 
de sa variante qui concerne l’ammoniaque : 
106 CO,+16 H,O-l-16 NH+H,PO,, 
t 
photosynthèse / 1 
‘I 
respiration 
4
(CHOH),,, (NH3),, H,P0,+106 0, 
Dans l’Atlantique, au contraire, l’essentiel de la 
production primaire est une production nouvelle, 
puisque le maximum est associé à la nitracline. 
En résumé, il est probable que les deux causes 
(réchauffement et photosynthèse interviennent simul- 
tanément à des degrés variables. Dans les dômes 
de l’Atlantique une origine biologique unique ne 
conduit pas à une sous-estimation de la production 
primaire mesurée par la méthode au *4C. Au 
contraire, dans le Pacifique Central Nord ce problème 
demeure ainsi que celui de l’origine de l’excès 
d’oxygène si l’on ne fait pas intervenir, au moins en 
partie, une origine physique, ou une production 
nouvelle bien plus élevée. 
Deux dernières remarques concernant l’oxygène : 
1. la couche homogène dans l’Atlantique tropical 
oriental est presque toujours légèrement sursaturée 
(101-104 %) en oxygène. D’après BROECKER (1974), 
ce léger excès d’oxygène ne doit pas être attribué 
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A la production photosynthét,ique. Il résulterait 
d’un entraînement des bulles d’air A la cr&te des 
vagues, qui serait, ainsi G forcé 1) A se dissoudre. 
Cette hypothkse semble vérifiée par des valeurs 
des sursaturations en azote moléculaire (N,) du 
même ordre de grandeur (102-104 %), d’après les 
résultats d'OUDOT, 1982); 
2. dans le prolongement du courant de Benguéla, 
nous avons observé des sursaturations anormalement 
élevées d’oxygène, ainsi qu’une relation anormale 
entre le nitrate et l’oxygène (fig. 15). Dans ce cas, 
il est probable que l’oxygène en excès est la trace 
des fortes productions photosynthétiques de l’up- 
welling de Benguéla. On observe, en effet, dans ces 
upwellings côtiers des sursaturations extrêmement 
élevées, qui ne peuvent s’expliquer que par un 
enrichissement d’origine atmosphérique : dans l’up- 
welling sén&galo-mauritanien, qui est l’upwelling 
symétrique par rapport k l’équateur de l’upwelling 
de Benguéla, l’eau fortement sous-saturée (60-65 y0) 
atteint la surface. Si elle y reste sufisamment 
longtemps, elle s’enrichit physiquement et biologi- 
quement en oxygène, dont la saturation peut 
atteindre des G valeurs records )> de 180-190 % 
(HERBLAND ei al., 1973). Quand cette eau est 
recouverte par une autre, elle conserve un excPs 
30 
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FIG. 15. - La relation oxygbnc-nii.ralc dans 1’Allanliquc Ira- 
pical oriental Sud ; campagne CA 7101 du KO Capricorne cn 
février 1971 dans le d0me d’Angola 
Relationship belween ozygen and nifrate in the Angola dome 
(cruise CA 7101 of NO Capricorne in February 1971) 
d’oxygène qui ne peut se résorber (par mélange) 
cntièrcment. 
5.3.4. I~ITRACLINE ET MAXIMUM DE NITRITE 
L’origine du maximum primaire de nitrite a é;té 
largement discutée ces dernières années. Deux 
conceptions s’opposent, : 
1. le nitrite darive de l’ammoniaque et n’est 
qu’un stade de reminéralisation de l’azote dont le 
stade final est le nitrate (BRANDHORTS, 1959; WADA 
et IIATTORI, 1971); 
2. le nitrite provient de la réduction du nitrate 
par le phyt,oplancton situé dans de mauvaises 
conditions d’éclairement et en prksence d’excès de 
nitrate (VACCARO et, RYTHER, 1960; CARLUCCI et al., 
1970). 
L’analy,e statistique de la ST?’ est en faveur de 
la seconde hypothèse, puisque le nitrite se trouve 
là où la concentration en chlorophylle diminue 
faute de lumière. 
II faut toutefois exclure de cette explication 
certaines a poches B nitrite o du Pacifique occidental 
où les deux phénoménes (réduction et reminérali- 
sation) interviendraient simultanément (WADA et 
HATTORI, 1971; HATTORI et, WADA, 1971) et yui 
sont. même interprétées par O~JDOT et al. (1969), 
ROTSCHI et WACTHY (1976) comme le résultat 
exclusif de l’oxydation de l’ammoniaque par les 
bactéries de la nitrification. Remarquons que dans 
I’ATOK il n’a pa s été possible de relier l’intensité 
du maximum de nitrite à L-a profondeur et A l’intensité 
d’un processus biologique. 
La position du maximum de nitrite permet de lui 
donner trois significations d’ordre écologique (VOITU- 
RIEZ et EIERBLANL), 1977) : 
1. le niveau du maximum de nitrite définirait 
précisément le niveau où la lumière devient le facteur 
limitant,; 
2. la profondeur de l’isoligne nitrite = 0,l patg 1-l 
au-dessous du rnaximum primaire peut être utilisée 
pour définir l’épaisseur de la couche productive 
(tabl. VI) ; 
TAIiI.EAU VI 
Pourcrnla~c dc la pwductjon primaire dans la couche limiléc 
par l’isoligrw dc nilrite 0,l va& 1-l (d’aprbs VOITURIEZ et 
IIERRIAND, 1977 a" 
Percentage of ihe primary production lviihin the Iayer limited by 
fhe isoline 0,I pagt 1-l ]VO, [from VOITURIEZ nnd IIERBLAND 
1977 a) 
campagne 7502 7502 7506 7506 7506 
Station A c D E F 
% de la production 96 97 95 96 98 
Océanogr. trop. 18 (2) : 249-293 (1983). 
280 A. HERBLAND, R. LE BORGNE, A. LE BOUTEILLER, B. VOITURIEZ 
3. le nitrite serait un indicateur de production 
nouvelle, définie par DUGDALE eL GOERING (1967). 
5.3.5. LA RELATION NITRATE-PHOSPHATE 
5.3.5.1. Le décalage nitracline-ph.osphatocline 
Si la concentration en phosphate augmente alors 
que la concentration en nitrate reste constante 
(égale ou voisine de zéro), c’est qu’à ce niveau 
l’équilibre consommation-régénération n’existe plus. 
Plus précisément cela signifie que par rapport au 
nitrate, la régénération du phosphate l’emporte 
sur sa consommation. 
Conséquence pratique : lorsque l’on cherche à 
établir l’équation de la droite de régression entre le 
phosphate et le nitrate, à partir de l’ensemble des 
mesures dans une structure tropicale typique, il faut 
éliminer les couples de points où le nitrate a une 
valeur nulle. La non élimination de ces points 
entraîne une diminution de la pente de la droite, 
qui de ce fait G collera u moins bien a la distribution 
NO,-PO,, surtout si les prélèvements dans la couche 
homogène sont nombreux par rapport à l’ensemble. 
Cette précaution n’est pas évidente quand on a 
recours à l’informatique aveugle pour le calcul des 
régressions sur un ensemble de stations. 
5.3.5.2. Le problème de la détermination du phosphate 
dans la couche homogène 
Contrairement au nitrate, et conformément à la 
littérature, nous n’avons mesuré qu’exceptionnelle- 
ment des valeurs nulles de phosphate dans les eaux 
de surface. La concentration dans la couche homogène 
est le plus souvent comprise entre 0,lO et 0,20 patg l-l, 
alors que la concentration en nitrate est voisine de 
zéro (souvent < 0,l patgl-i) dans les situations 
tropicales typiques. 
Cependant, les mesures réalisées récemment au 
Technicon AII, et qui tiennent compte de l’(( effet 
de sel)) (voir FROELICH et PIL~ON, 1978 pour une 
étude détaillée du phénomène) sont significativement 
plus faibles, d’environ 0,l patg l-1 et peuvent 
approcher et même égaler zéro. 11 est donc probable 
que les valeurs de phosphate dans la couche homo- 
gène ont été surestimées, y compris celles obtenues 
par spectrophotométrie car les corrections de turbi- 
dité n’ont pas été prises en compte comme STRICK- 
LAND et PARSONS (1972) le recommandent. Par 
conséquent, il n’est pas exclu que dans certains cas 
le phosphate puisse devenir lui aussi un sel dont le 
flux limite l’intensité de la production. 
5.3.5.3. Pente de la droite de régression NO, = f(PO,) 
et composition élémentaire du phytoplancton 
REDFIELD (1934) a été le premier 5 montrer que 
le rapport d’apparition (ou de disparition) des sels 
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nutritifs, et en particulier du nitrate et du phosphate, 
était statistiquement égal à celui de la composition 
élémentaire du plancton. Depuis de nombreux 
auteurs ont exprimé l’opinion, généralement admise, 
que les sels nutritifs sont prélevés dans des propor- 
tions exigées par la croissance des producteurs 
primaires (REDFIELD et al., 1963) ou encore, ce 
qui veut dire la même chose, que le rapport de 
REDFIELD (( would be expected to reflect more 
closely the ratio of the nutrients taken up by the 
phytoplankton 1) (CORNER et DAVIES, 1971). En 
d’autres termes, c’est le phytoplancton qui serait 
responsable des variations de ce rapport. Mais 
BANSE (1974) a avancé des arguments pour montrer 
que le rapport de REDFIELD est la résultante d’un 
équilibre entre la consommation (removal) et la 
régénération (release) des sels nutritifs en question 
et qu’il n’y a a priori aucune raison pour que les 
taux de ces deux processus soient identiques. 
Par conséquent, le rapport de REDFIELD (ANIAP = 
16) ne refléte pas nécessairement la composition 
élémentaire de la matière nouvellement formée 
par le phytoplancton ou de la matière organique 
particulaire. 
Comme BANS~ le dit lui-même, G les données de 
terrain pour prouver mon affirmation sont presque 
inexistantes parce que les différents paramètres 
n’ont généralement pas été mesurés simultanément 
sur les mêmes échantillons )>. Or nous avons eu la 
chance de pouvoir suivre, deux années de suite dans 
l’upwelling côtier mauritanien, une masse d’eau 
nouvellement remontée en surface (température très 
froide, 14 OC, largement sous-saturée en O,, 60 %, 
et très riche en sels nutritifs, = 20 patg I-1 de NO,). 
Les résultats détaillés de ces expériences ont été 
publiés ailleurs (HERBLAND et al., 1973; HERBLAND 
et VOITURIEZ, 1974; HERBLAND et al., 1974). 
Rappelons seulement que les deux fois nous avons 
observé le développement d’une population phyto- 
planctonique extrêmement importante, puisque les 
20 tJ.atg 1-l de nitrate mesurés au départ ont été 
consommés en 5 jours, et que des valeurs très élevées 
de chlorophylle (> 30 l~g 1-l) et d’oxygéne (180 y0 
de saturation) ont été atteintes. Nous étions donc 
dans le cas privilégié où le développement du 
phytoplancton l’emportait largement sur les autres 
processus biologiques, et par conséquent son rôle 
devait être déterminant dans le rapport de disparition 
des sels nutritifs. 
Comme le prévoit BANSE, les équations des droites 
de régression entre le NO, et le PO,, calculées 
au cours du développement phytoplanctonique ont 
des pentes significativement plus faibles’ que la 
valeur classique de 16, trouvée ailleurs dans le golfe 
de Guinée (tabl. VII, et OUDOT, 1983 a pour les 
régressions NO, = f(PO,) dans le golfe de Guinée). 
La seconde année (1973), l’analyse élémentaire de la 
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Comparaison cntrc Ics droilcs de r&ression NO, = C(POl) 
et NOP = î(POP). A) dans I’upwrlling de Maurilanic au 
cours du développement d’un bloom phytoplancloniquc~. Bj 
point fixe à l’équateur (13 jours à 00-40 W). Échantillons 
prélev& dans la zone euphotique 
Comparison hefrueen the regression lines NO, = (PO,) and 
NOP = f(POP) (a): In the maurifanian upwelling during 
a bloom of phytoplankton; (B) : In ihe equatorial ~4tlantic ocenn 
(13 days ai 00-40 W in february, 1979) 
A b03] = 9,6 C'OA + 4,0 n = 29 r = 0,91 
POP] = 7,9 ~POP] + 0,63 n = 29 r = 0,86 
B [NO31 = 16,L ['"4;1 - 312 n = 60 r = 0,95 
POP] = 7,6 p] + 0,216 n = 62 * = 0,70 
matière organique particulaire a pu P,tre réalisée. 
La pente de la droite de régression entre l’azote 
et le phosphore particulaire, qui exprime le rapport 
de constitution du matériel nouvellement synthétisé 
était égale à 7,9, donc environ deux fois plus faible 
que la valeur classique de 16, et proche du rapport. 
de disparition des nitrates et des phosphates dans 
l’eau. Le même calcul, effectué lors d’un point fixe 
à l’équateur (13 jours à 00-40 W) en Situat>ion stable, 
c’est-à-dire sans évolution notable de la biomasse 
aboutit & des résulta& totalement différents 
(tabl. VII) : les pentes des deux droites de régression 
NO, = f(P0,) et NOP = f(POP) son1 différentes 
d’un facteur 2, bien que les analyses des sels 
nutritifs de la matikre organique particulaire aient 
été réalisP,es sur les mémes khantillons. Dans ce cas, 
le phytoplancton ne serait plus le seul responsable 
de covariations de NO, et PO,. 
Cependant, il faut garder a l’esprit que SOP 
et POP, en particulier & l’équat,eur où l’écosystème 
est écologiquement équilibré, ne peuvent être 
confondus avec l’azote et le phosphore phytoplanc- 
tonique. D’autre part, la signification de la régression 
n’est pas la même dans l’upwelling de Mauritanie 
et à l’équateur : dans l’upwelling elle traduit une 
évolution temporelle alors qu’à l’équateur elle 
traduit une évolution spatiale dans le plan vertical. 
Ces deux points font que la comparaison n’est pas 
rigoureuse. 
5.4. Application de l’analyse de structure : la carto- 
graphie 
5.4.1. LA PRODUCTION NOUVITLLI! : MOTECR DE LA 
PRODtJCTION TOTALE 
Il y a une quinzaine d’années, DUG»AI.E el 
GOERINC+ (1967) ont introduit le concept de (t pro- 
duction nouvelle )) (new production) et de Q product.ion 
de régénération 0 (regenerated production), en fonc- 
tion de la source d’azote consommée par le phyto- 
plancton. La production nouvelle est celle qui 
s’élabore ti partir d’azole minéral : le nitrate 
provenant essentiellement de l’eau profonde et, 
dans une (très ?) faible mesure, l’azote moléculaire 
provenant de l’atmosphére. La production de régéné- 
ration est c,elle qui s’élabore à partir de l’ammoniaque, 
de l’urée, des acides aminés et d’autres composés 
organiques azotés provenant de l’excrétion des 
animaux et, plus généralement du catabolisme des 
microorganismes hétérotrophes. 
Ce qui conditionne la richesse d’une zone, c’est 
l’intensité de la production nouvelle, puisque la 
production de régénération consomme des composés 
azotés qui ont tléja coûté de l’énergie SI l’éc,osystème 
pour Stre produits. L’apport de nitrate dans la zone 
euphot,iyue est donc le phénoméne moteur de la 
production primaire. L’apport de phosphate et de 
silicate est également essentiel, mais comme le 
nitrate est,, sauf rare exception (DUGDALE, 1972; 
HERBLAND et VOITURIEZ, 1974), le premier sel 
nutritif à disparaître, c’est lui qui est le facteur 
limitant, de la production nouvelle (EPPLEY, 1968; 
DCGDALE, 1976; SLAWYK, 1981). EPPLEY et al. 
(1979) ont d’ailleurs montré que dans les eaux 
côtiéres de la Californie l’apport de nitrate dans la 
zone euphotique gouverne à la fois l’intensité de 
la production nouvelle et de la production de 
régér&at.ion. 
5.4.2. PKOFONDE~JR DE LA NITRACLINE ET PRODUC- 
TION I'RIMAIRE INTI?L;R&E 
Dans un système ti deux couches, dont la couche 
supérieure ne contient pas de nitrate en permanence 
(comme c’est le cas de la STT), la production nouvelle 
ne peut avoir lieu que dans la nitracline ou à proxi- 
mité immédiate de la nitracline. Or plus celle-ci 
est profonde moins elle est. éclairée et plus la 
Q phot,osynthèse nouvelle )) sera faible. Il est donc 
logique de s’attendre 5 re que la position de la 
nit,racline et l’intensité de la production totale 
de la colonne d’eau (production primaire intégrée 
depuis la surface jusqu’au bas de la couche eupho- 
Lique = PPJ soient négativement corrélées. C’est 
ei’fectivement ce qui a klé observk dans l’Atlantique 
tropical oriental (HERESLAND et VOITCRIEZ, 1977 a, 
1979) et dans les eaux de la Californie du Sud ( EPPLEY 
et nf., 1978, 1979). L’Pquation de la droite de régres- 
sion calculée B partir des résultats des mesures de 
production i/z silu des campagnes du YO CRPRI- 
CORNl? antérieures au programme CIPREA, et 
pour des profondeurs de nitracline comprises entre 20 
et 80 i-n était la suivante : 
PPi = - 037 Dm,+-90:2 (r = - 0,84, n = 17) 
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La production varierait donc statistiquement de 
90 mgC m-2h-1 quand la nitracline affleure la surface 
Q 20 mgC rne2h-l et quand elle atteint SO m (c’est la 
profondeur maximale observée dans 1’ATOR). Pen- 
dant le programme C’IPREA, 67 nouvelles mesures 
de production in situ ont été réalisées avec la méthode 
au 14C, pour la plupart dans la zone équatoriale 
et a 40 W entre 40 N et 100 S. Les valeurs obtenues 
sont significativement plus élevées que celles qui 
ont permis de calculer la régression ci-dessus. Elles 
ont fait l’objet d’une discussion qui dépasse largement 
le cadre de ce chapitre (VOITURIEZ et al., 1982; 
HERBLAND et al., 1983) et qui rejoint le problème 
de la signification des mesures de production par la 
méthode au 14C en fonction des conditions expéri- 
mentales et de l’écosystème considéré. 
Plus que la valeur absolue, qu’il faudra cependant 
s’efforcer de déterminer avec une meilleure précision 
dans les années à venir, c’est l’existence de la relation 
en elle-même qui est importante, aussi bien du point 
de vue écologique que du point de vue pratique. 
C’est cet aspect pratique que nous allons développer 
dans les paragraphes suivants. 
5.4.3. UTILISATION DE~ DONNÉE~ DE NITRATE 
La position de la nitracline est donc un élément 
clé pour estimer les valeurs de la production primaire 
instantanée de la colonne d’eau dans les STT. 
Malheureusement, les données historiques sur les 
concentrations en nitrate dans l’océan Atlantique 
tropical sont peu nombreuses, probablement a cause 
de la difficulté de la méthode de dosage qui nécessite 
une réduction avant le dosage calorimétrique. C’est 
pourquoi la relation profondeur de la nitracline- 
production intégrée ne permet pas l’établissement 
de cartes de la production primaire a différentes 
époques de l’année dans 1’ATOR a partir des données 
historiques trop éparses et incertaines. Cependant, 
nous avons pu valoriser d’un point de vue biologique 
les résultats de la campagne Guinée 1 du Jean- 
Charcot (O.R.S.T.O.M., 1969) où l’échantillonnage 
biologique était particulièrement mal adapté aux 
structures rencontrées (HERIILAND et VOITURIEZ, 
1977 c). D’autres paramètres ont été mesurés plus 
fréquemment, avec une précision suffisante pour 
qu’a l’aide des relations statistiques établies dans le 
chapitre précédent il soit possible d’améliorer la 
connaissance de la production primaire à l’échelle 
de l’Atlantique tropical dans son ensemble. 
5.4.4. UTILISATION DES DONNÉES D'OXYGÈNE 
VOITURIEZ et HERBLAND (1981) ont utilisé les 
données d’oxygéne des campagnes Équalant I et II 
(en faisant toutefois un tri sélectif) pour carto- 
graphier la production primaire à deux saisons 
opposées (fig. 16). En saison chaude (février-mars 
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1963), la crête thermique au-dessus de l’équateur 
se traduit par des valeurs plus élevées et on retrouve 
au contraire de faibles valeurs le long de la conver- 
gence nord le long de 30 N. En saison froide (juillet- 
août 1963), le dôme de Guinée, la divergence 
équatoriale, et la convergence nord apparaissent. 
Notons qu’il a été possible d’utiliser la relation 
profondeur de l’oxycline-production intégrée à l’équa- 
teur en été, parce que cette année-la l’upwelling 
équatorial était peu marqué (SEDIKH et LOUTOCH- 
KINA, 1971; TCHMIR, 1971; HISARD, 1980). En 
année normale, la nitracline atteint la surface entre 
00 et 5-60 S, et la relation cesse d’être applicable. 
Par rapport à la précédente carte de production 
primaire tirée des mesures d’Équalant par CORCORAN 
et MAHNKEN (1969), les cartes de VOITURIEZ et 
HERBLAND (1981) présentent une maille plus fine 
parce que les stations hydrologiques étaient beaucoup 
plus nombreuses que les stations de production. 
Elles sont ausri plus cohérentes et ne font pas 
apparaître, comme celle de CORCORAN et MAHNKEN 
des différences d’un navire à l’autre. Certez, le 
problème des valeurs absolues demeure. 
Enfin, l’utilisation de plus en plus fréquente 
des sondes a oxygène permettra de réaliser rapide- 
ment des profils continus. Comme elles sont générale- 
ment couplées à des capteurs de température, de 
salinité et de pression il est facile de déterminer 
la profondeur où commence la sous-saturation, donc 
celle de la nitracline. Toutefois, il faut remarquer 
que le capteur peut avoir un temps de réponse 
assez long, qui ne permet pas de mesurer avec 
précision les gradients élevés d'oxygène ( HERBLAND 
et VOITURIEZ, 1977 a). Or c’est justement la position 
du gradient qu’il faut localiser, d’oti la nécessité d’un 
contrôle par quelques mesures chimiques classiques 
(méthode de WINKLER). 
5.4.5. UTILISATION DES DONNÉES À VENIR : FLUO- 
RESCENCE in vive BT DIFFW~IOMÉTRIE in situ 
Il faut encore noter que la coïncidence permanente 
entre la profondeur du sommet de la nitracline et 
du maximum de chlorophylle pourra être aussi 
utilisée dans l’avenir pour localiser la nitracline. 
Si la mesure de la chlorophylle en elle-même n’est 
pas une mesure simple et rapide puisqu’elle nécessite 
une filtration, une extraction, une centrifugation 
et un dosage calorimétrique ou fluorimétrique, la 
mesure de la fluorescence in uiuo (LORENZEN, 1966) 
est au contraire très simple et rapide. Bien qu’elle 
ne soit pas recommandée pour déterminer avec 
précision la concentration en chlorophylle à un 
niveau, elle est idéale pour localiser la position d’un 
maximum de chlorophylle sur une verticale (LOREN- 
ZEN et JEFFREY, 1980)eten particulier dans l’ATOR, 
il y a une excellente association entre les maximums 
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PIC. 16. - Cartographie de la product.ion primaire d’aprks les mesures d’oxygène (profondeur de la sous-saturation) des campagnes 
Equalant 1 ct 2 ; figures empruntées à VOITURIEZ et HERRLAND, 1981 
The primary production in ihe iropical Aflanfic Ocenn, mapped from the oxygen data (depfh of fhe fop of fhe oxycline) of fhe cruises 
Equalanf 1 and 2 - From VOITURIEZ and ~IERBLAND, I9Sl 
de chlorophylle et de fluorescence in uirjo ( HERBLAND, 
1983). De plus, le développement des fluorimètres 
in situ (Variosens par exemple) permettra de multi- 
plier le nombre de profils et de préciser davantage 
la position des maximums dans la colonne d’eau. 
Enfin, l’utilisation d’un diffusiomètre intégrateur 
in situ (PRIEUR et MOREL, 1977) qui donne des profils 
du coeffmient de diffusion total permet aussi de 
localiser précisément la profondeur du maximum 
de particules. Mais, comme il n’est pas certain 
que les maximums de chlorophylle profonds soient 
aussi des maximums de carbone organique parti- 
Océunoyr. trop. 18 (2): 249-293 (1983). 
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culaire (CULLEN, 1982), l’emploi de cette technique 
est donc réservé a des nitraclines proches de la 
surface. 
5.5. Conclusion sur l’analyse de la structure hydre- 
logique 
On peut considérer que l’ensemble des situations 
tropicales typiques de l’Atlantique tropical qui 
inclut les dômes et la divergence équatoriale en 
saison chaude au même titre que les convergences 
a thermocline profonde constituent vis-à-vis de la 
production primaire un système unique dont l’étude 
se ramène à celui des mécanismes qui fixent la 
profondeur de la nitracline. A cet égard, les dômes 
où la production est élevée et les structures verticales 
bien marquées constituent des sites privilégiés pour 
l’étude de la production en milieu tropical (VOITU- 
RIEZ et HERBLAND, 1982). LONGHURST (1981) arrive 
à la même conclusion : (I Notre objectif (avec le 
programme BIOSTAT) est de vérifier la proposition 
que l’écosystème stable se trouvant à l’intérieur de 
la thermocline dans certaines parties orientales de 
l’Atlantique et du Pacifique dans les basses latitudes 
pourrait être un modèle très propice pour l’étude des 
processus écologiques dans le domaine pélagique. 
Les relations entre le monde vivant et les variables 
physiques et chimiques de l’environnement seront 
pluo facilement séparées dans un écosystème structuré 
avec une faible variabilité et une grande prévisibilité 
de la distribution spatiale des variables. 1) Or, 
il est tout à fait frappant de constater combien 
les profils de température, d’oxygène, de sels nutri- 
tifs, de chlorophylle, de production primaire et de 
G phosphate uptake 1) obtenus récemment par LONG- 
HURST et ses collègues dans le Dôme de Costa Rica 
et dans une zone voisine où la nitracline n’atteint 
pas la surface (voir fig. 4 et 5 de LONGHURST, 1981) 
sont semblables à ceux respectivement obtenus 
dans. la divergence équatoriale en été et dans !es 
dômes de l’Atlantique tropical. 
11 semble que l’on puisse réellement parler, 
à l’échelle planétaire, d’une structure tropicale 
typique, sur les bordures orientales de l’Atlantique 
et du Pacifique, qui se caractérise par une régularité 
des distributions verticales, une grande stabilité 
écologique et une faible variabilité spatiale. A l’appui 
de cette hypothèse, DANDONNEAU remarque que 
si les comptages d’espèces lui avaient permis de 
définir plusieurs biotopes sur le plateau continental 
ivoirien (DANDONNEAU, 1971), ils se révélaient 
décevants dans les zones océaniques : a Le reste 
de l’océan tout entier semble ne faire partie que 
d’un seul de ces biotopes : celui des eaux oligo- 
trophes du large )) (DANDONNEAU, 1975). . Mais la 
systématique du phytoplancton océanique est difficile 
et inachevée. Les formes sont très petites et fragiles 
Oc6anogr. trop. 18 (2) : 249-293 (1983). 
et il n’est pas exclu que les techniques habituelles 
de comptage et de reconnaissance ne permettent pas 
de déceler des variations qui pourraient exister 
d’un endroit à l’autre de l’océan, même si l’uni- 
formité des conditions de vie les rendent improbables. 
6. LES VARIATIONS NYCTHÉMGRALES DANS 
LA COLONNE D’EAU : AMPLITUDE ET 
sImImcm10~ ÉCOLOGIQUE 
6.1. Amplitude 
Dans trois articles complémentaires GIESKES et al. 
(1979), POSTMA et ROMMETS (1979) et TIJSSEN 
(1979) ont montré l’existence de variations journa- 
lières dans les eaux de la couche homogène du 
Courant Nord Équatorial (CNE) de l’Atlantique 
tropical (radiale à 200 N). Ce n’est pas l’existence 
en elle-même de ces variations nycthémérales qui 
est surprenante (voir la revue de SOURNIA, 1974), 
mais leur amplitude : grâce a des mesures très 
précises de la concentration en oxygène (4 échan- 
tillons a chaque niveau et détermination de la fin 
de la réaction de WINKLER par photométrie), 
TIJSSEN a mesuré des augmentations de 0,2 à 
0,6 yo entre le matin et le soir, ce qui conduit à des 
valeurs de production primaire de 550 à 1 100 mgC 
m-2 j-l. Ces valeurs sont 4 fois plus fortes que celles 
données par DE VOOYS (1979) ou KOBLENTZ MISHKE 
et al. (1970) pour la région et bien plus élevées que 
celles attendues d’après la profondeur de la ther- 
mocline (50 à 80 m); en revanche, elles s’accordent 
avec celles de GIESKES et al. (1979) mesurées par 
la méthode au 14C dans des flacons de grand volume 
(= 4 1; il y a un facteur 10 avec des flacons de 
300 ml !). Les observations de POSTMA et ROMMETS 
sur les variations jour-nuit des concentrations en 
carbone organique particulaire (COP) conduisent 
à des productions journalières encore plus élevées 
(de 1 250 à 2 800 mgC m-s j-l) et qui exigent, compte 
tenu des faibles concentrations en POC, des taux de 
croissance extrêmement élevés ; comme aucune 
augmentation significative de la biomasse d’un jour 
a l’autre n’a pu être mesurée, ces fortes productions 
exigent des taux de consommation également très 
élevés. De la même façon, lors d’un point fixe de 
13 jours àl’équateur, LE BOUTEILLER ~~HERBLAND 
(1982 a et b) ont mesuré des variations nycthémé- 
rales in situ de grande amplitude de la chlorophylle 
sur l’ensemble de la zone euphotique. Les valeurs 
minimales étant observées vers 2 h du matin, les 
valeurs maximales vers 14 h (fig. 17). Les données 
sont suffisamment nombreuses et régulières pour 
permettre le calcul d’un taux de diminution journalier 
de chlorophylle entre 20 h et 2 h du matin, et un 
taux d’augmentation entre 8 h et 14 h. En supposant 
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FIG. 17. - Distribution verticale de la chlorophylle a (traits continus) et do la phaeophytine n (traits discontinus) dans la zone eupho- 
tique à 00-40 W à différentes heures de la journ6.e. On remarquera les écarts significatifs entre 2 et 14 h pour la chlorophylle a ; 
d’après Le ROUTEILLER ~~H~BLA~D 1982b 
Vertical distribution of the chlorophyll a concenfrafion [solid lines) and phaeophyfin (dashed fines): Mean values over 13 days+ 
standard deviafion. a : 2 h and 8 h; b : 2 h and 14 h; c : 2 h and 20 h 
que la diminution nocturne soit due au broutage 
et que l’intensité du broutage est permanente tout 
au long de la journée (c’est une double hypothèse 
hardie), ces auteurs arrivent a un taux de broutage 
voisin de 100 o/O en 24 heures pour la couche homo- 
gène. En d’autres termes, puisque la aussi la biomasse 
chlorophyllienne s’est maintenue à une valeur 
statistiquement constante pendant les 13 jours, 
cela signifie que le taux de croissance serait de 
l’ordre de 1 j-l. Ces observations irz situ sont 
corroborées par des mesures de production primaire 
par la méthode au 14G et des mesures d’augmentation 
de chlorophylle, entre 7 h du matin et 6’h du soir, 
dans des flacons incubés in situ et dans lesquels les 
herbivores avaient été en partie éliminés : dans la 
couche homogène, la chlorophylle augmente de 
100 à 200 *h du matin au soir ! 
De plus, OUDOT (1983 b), au cours de ce même point 
fixe, a mesuré une augmentation significative et 
quasi systématique entre 8 h et 20 h de la teneur 
en oxygène. 11 a contrôlé que cette différence (1 %) 
était de nature biologique et non physique (rkhauffe- 
ment diurne) en considérant parallèlement le pour- 
centage de saturation de l’azote (N,) qui n’a pas 
varié de façon significative entre le matin et le 
soir (1033 */* contre 103,4 %). A la différence des 
mesures faites dans le CNE, les variations d’oxygène 
conduisent à des valeurs de production primaire 
de 1,5 à 2 fois plus élevées seulement que celles 
mesurées par la méthode au 14C dans des flacons 
de 300 ml. Notons que l’influence du volume du 
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flacon n’a pas 6té retrouvée à l’équateur (LE Bou- 
TEILLER et HERBLAND, 1982 a). La taille du flacon 
ne serait donc pas la cause de cette faible différence. 
6.2. Signification écologique 
En résumé, toutes ces observations tendent 
à montrer que la couche homogène de l’Atlantique 
tropical oriental est le siége d’une intense activité 
biologique - puisque sa biomasse phytoplanctonique 
peut doubler chaque jour - malgré l’apparence de 
pauvreté (absence ou quasi absence de sels nutritifs, 
et faibles biomasees). Elles rejoignent celles d’autres 
auteurs dans d’autres endroits du globe (SHELDON 
eial., 1973; SHELDON et SUTCLIFFE, 1978; GOLDMAN 
et al., 1979; SIEBURTH et al., 1977; JOIINSON et al., 
1981) et qui posent de différentes manières le pro- 
blème du fonctionnement des ecosystèmes oligo- 
trophes. Bien que l’Atlantique tropical oriental ne 
soit pas à proprement parler une région oligotrophe, 
il possède une couche homogène de plusieurs dizaines 
de mètres d’épaisseur dont l’activité biologique 
présente les mêmes caractéristiques que celles des 
eaux oligotrophes. 
Existe-t-il dans ces eaux une G production cachée )> 
que la méthode au 14C est incapable de mesurer ? 
La production primaire est-elle de l’ordre de 60 
à 150 mgC m-2 j-r ou est-elle plus proche de 1 à 
2 rngC m-2 j-l ? Le taux de croissance du phyto- 
plancton est-il égal à O,l-0,2 ou l-2 doublements 
par jour ? (EPPLEY, 1980). L’hypothèse récente de 
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HECKY et FEE (1981) concernant la production 
algale du lac Tanganyika : Q . . . an extremely efllcient 
aquatic ecosystem operating at high rates of trophic 
transfer under tropical temperatures in which 
carbon accumulates as fish biomass at the top of 
the trophic pyramid rather than as algal biomass )> 
peut-elle s’appliquer a l’océan tropical dans son 
ensemble ? 
Tant que les différentes méthodes n’auront pas été 
confrontées sur la même colonne d’eau, tant que l’on 
considérera l’échantillon d’eau de mer dans son 
ensemble sans le fractionner et tant que nous 
n’aurons pas réalisé que (1 le simple calcul de la 
fraction du pool de carbone inorganique convertie 
en POC et en DOC au cours d’une incubation de 4 h 
n’est pas une mesure satisfaisante de la production 
primaire pour les échantillons naturels )) (PETERSON, 
1980), il ne’ sera pas possible de répondre à ces 
questions pourtant essentielles étant donné la 
superficie des océans qu’elle concerne. 
6.3. Conséquence pour I’interprtSation de radiales 
descriptives 
L’amplitude des variations nycthémérales est si 
importante qu’elle devrait être prise en compte 
lors de l’interprétation des distributions de chloro- 
phylle à partir des radiales oh les stations ont été 
réalisée3 a des heures variables du jour et de la nuit. 
Par exemple, LE BOUTEILLER et HERBLAND (1982b) 
ont montré qu’entre 50 N et 50 S (à 40 W) la distri- 
bution de la chlorophylle a offre des fluctuations 
qui ne peuvent pas être expliquées à partir des 
seules variations de la structure hydrologique 
(fig. 18) : les valeurs les plus basses (à l’exception 
de la zone côtière à 50 N), sont souvent observées 
pendant la nuit et les plus élevées pendant la journée. 
7. CONCLUSION GI?NÉRALE : DE LA STRUG- 
TURE TROPICALE TYPIQUE À L’ÉCO- 
SYST$ME TROPICAL TYPIQUE ? 
Une des propriétés les plus remarquables de la 
zone euphotique de l’Atlantique tropical oriental 
est sans doute la permanence d’une stratification 
qui varie dans l’espace et le temps, mais qui conserve 
une certaine cohérence : que ce soit au large des 
côtes de l’Angola, a l’équateur à 4G W, au Sud des 
îles du Cap Vert ou au Nord de l’île de Sainte-Hélène 
(120 S) on retrouve partout la même distribution 
verticale que nous avons appelée la Structure Tropi- 
cale Typique (STT). Le critère distinctif de la STT 
est la présence d’une couche homogène dépourvue 
de nitrate. Dans ce cas, la profondeur de la nitracline 
est nécessairement le résultat d’un équilibre entre 
les processus biologiques qui consomment le nitrate 
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(ils en produisent aussi, mais à ce niveau, moins 
qu’ils en consomment) et les processus physiques 
qui alimentent la zone euphotique en nitrate. Or, 
jusqu’à preuve du contraire (et certains bactério- 
logistes ont donné des arguments pour montrer 
que la matière organique dissoute alloctone pourrait 
être une source d’énergie pour l’écosystème pélagique 
du large (voir la querelle SOROKIN-BANSE, 1974) 
la principale source d’énergie est la lumière, que l’eau 
absorbe exponentiellement dans les premières cou- 
ches. Par conséquent, si la nitracline est profonde 
cela signifie que dans une telle structure le flux 
vertical de nitrate est faible, puisque le phytoplancton 
qui le consomme dans le bas de la couche euphotique 
dispose de peu d’énergie pour le consommer. La 
profondeur de la nitracline serait donc un indicateur 
de l’intensité du flux de nitrate dans la zone eupho- 
tique. SMITH et EPPLEY (1982) l’affirment sans 
hésitation : (( the position of the nitracline evidently 
reflects the rate of nitrate input to the euphotic 
zone )). La profondeur de la nitracline devient donc 
le fil conducteur qui permet de relier les dômes les 
plus productifs aux convergences les plus profondes, 
tant qu’il n’y a pas de nitrate en surface puisque 
l’éclairement est à peu près constant, à l’exception 
de certaines zones où la couverture nuageuse peut 
provoquer une diminution momentanée de la 
production (HERBLAND et LE BOUTEILLER, 1981). 
Par définition, la STT cesse d’exister quand l’apport 
de nitrate dans la couche euphotique dépasse les 
capacités d’assimilation du phytoplancton, c’est-à- 
dire quand le nitrate apparaît en surface ; c’est le 
cas de la divergence équatoriale en été et des 
upwellings côtiers. Dans ce cas, le fil conducteur 
est rompu, mais en toute logique on devrait 
s’attendre à ce qu’un apport de nitrate dans une 
couche encore mieux éclairée provoque un accroisse- 
ment significatif de la production primaire. Or, 
nous avons vu (paragraphe 4.4.) que l’on retrouve 
dans la divergence équatoriale de l’Atlantique 
oriental le (( nutrient paradox B de WALSH (1976), 
c’est-a-dire que la pression exercée par les herbivores 
serait telle, que le développement intensif du 
phytoplancton est peu probable parce qu’immédiate- 
ment réduit par le broutage des herbivores. WALSH 
explique cette situation par le fait que les variations 
dominantes des paramètres physico-chimiques qui 
contrôlent la production primaire sont de basse 
fréquence et de faible amplitude, laissant ainsi au 
zooplancton le temps de développer des stratégies 
leur permettant de s’adapter à ces variations : 
augmentation de la diversité spécifique afin d’étendre 
le nombre de niches écologiques, passage du régime 
herbivore strict au régime omnivore, pas de cycles 
saisonniers mais au contraire des pontes et des 
développements continus, ce qui supprime les 
décalages dans le temps entre les deux niveaux 
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FIG. 18. - Distribution verticale de la chlorophylle a onlre 5O 1N et 5O S à 4O W {haut) et valeurs intégr+es (bas). A l’exception de 
la zone cbtibre (4-50 N) les valeurs intégrées montrent un minimum relatif pendant la nuit ; d’après LE BOUTEILLER et HEHBLAND 
(1982 b) 
Vertical distribntion of lhe chlorophyll a hetween ,5O N and s” 5‘ (a) and integrafed values (b). Full circtes: deplh of the top of nitracline; 
dashed area: nightperiod. Affer LE BOUTEILLEH et ~IEREILASD (1982 h) 
trophiques. L’existence des variations nycthémérales 
de grande ampliLude relative dans une couche 
homogène qui ressemble à un désert chimique est 
également en faveur de l’hypothèse d’un couplage 
étroit entre production et consommation. Le fait 
que la quantité de chlorophylle, ou de particules 
inférieures à 20 prn, puisse doubler entre 4 h du 
matin et 16 h implique des taux de woissance 
élevés, et le fait que la concentration initiale soil; 
réobservée après un cycle de 24 11 implique un 
couplage efficace entre producteurs et consomma- 
teurs, à moins que les product,eurs eux-mêmes 
0 brûlent j) pendant la nuit tout ce qu’iIs ont fabrique 
pendant le jour (hypothèse cependant peu probable). 
Or nous savons aujourd’hui que les cellules phyto- 
planctoniques sont extremement petites dans les 
eaux oligotrophes du large (~BARRA, 1978, HERBLAND 
et Ln ROIJTRILLER, 1981, PLATT et al., 1983) et que 
par conséquent elles ont. pot,entiellement des taux 
de croissance extrêmement élevés. D’autre part, 
Océanogr. trop. 18 (2): 2-19-293 /19S3). 
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la notion de chaîne alimentaire linéaire de structure 
pyramidale ne s’appliquerait plus dans ces systèmes 
où le passage par le stade détritus ou matière 
organique dissoute devient le flux prépondérant 
(POMMEROY, 1974). 
Ce qu’il faut encore noter, c’est que l’amplitude 
des variations journalières est du même ordre de 
grandeur que celle des variations saisonnières, ce qui 
est évidemment très différent de ce qui se passe dans 
les milieux tempérés où, selon l’expression de 
CUSHING (1980) la production de matière vivante 
peut être décrite comme une onde de grande ampli- 
tude s’étalant sur plusieurs semaines a plusieurs 
mois. Dans les deux cas il y a bien accumulation 
et diminution de biomasse végétale mais les échelles 
seraient différentes : forte amplitude et basse 
fréquence pour les milieux tempérés et les upwellings 
côtiers, et faible amplitude et haute fréquence pour 
le milieu tropical ouvert. 
On en arrive progressivement à la notion d’Éco- 
système Tropical Typique dans lequel l’organisation 
trophique et le rythme du fonctionnement seraient 
très différents de ceux de l’l!kosystéme pélagique 
classique décrit dans les manuels. 
La chaîne alimentaire quasi linéaire, comportant 
peu de niveaux trophiques avec des décalages 
dans le temps permettant des accumulations visibles 
à l’échelle d’une saison serait remplacée par un 
réseau extrêmement complexe ou toute une micro- 
communauté d’hétérotrophes variés serait capable 
d’exploiter au jour le jour une production de matière 
végétale qui ne peut s’accumuler. La question 
Q laquelle il faudra répondre est évidemment la 
suivante : est-ce qu’un tel type d’écosystème est 
capable de générer une production nette de matière 
exportable plus importante qu’on ne le pense 
aujourd’hui ou au contraire s’agit-il d’un système 
dans lequel la plupart de l’activité métabolique est 
concentrée dans des très petites cellules (disons 
10 prn et moins) où la demande en azote peut être 
fournie par recyclage in situ, avec seulement un 
supplément modeste d’azote nouveau ? 
La conservation de la Structure Tropicale Typique 
quand la nitracline est profonde est en faveur de 
la seconde hypothèse (faible production nouvelle, 
donc faible production exportable comparé aux 
eaux côtières). Mais en revanche, il ne serait pas 
impossible non plus que la méthode au carbone 14 
sous-estime dans ce type d’écosystème la valeur 
de la production nette. En effet le flux que l’on 
cherche à mesurer (fixation photosynthétique du 
carbone après respiration) se trouve (( dilué )) parmi 
les autres : la radio-activité recueillie sur le filtre 
a la fin d’une incubation d’une douzaine d’heures 
c’est-&-dire d’une durée du même ordre de grandeur 
que le temps de renouvellement des microorganismes 
contenus dans le flacon) ne sera pas seulement 
Océanogr. trop. 18 (2) : 249-293 (1933). 
celle du phytoplancton lui-même. Ce sera aussi la 
radio-activité d’organismes qui auront brouté du 
phytoplancton marqué, ou assimilé de la matière 
organique excrétée par le phytoplancton. JACKSON 
(1983) a montré que, si les taux de croissance des 
producteurs et des consommateurs sont élevés, la 
méthode au 14C sous-estime nettement la production 
primaire. 
Par conséquent, il faudra s’efforcer dans l’avenir 
d’adopter une stratégie d’étude qui soit mieux 
adaptée aux caractéristiques de l’écosystème péla- 
gique tropical. Cette stratégie passe par la prise 
en compte de la variabilité des structures physiques 
à une échelle plus petite, variations que sont capables 
de subir ou d’exploiter les très petits organismes de 
ces systèmes ; il faudra confronter la méthode au 14C 
à d’autres techniques, c’est-à-dire multiplier les 
mesures sur un même échantillon; il ne faudra plus 
considérer l’échantillon d’eau de mer comme un tout 
mais au contraire essayer de discerner B qui fait 
quoi 0. 
Pour résumer disons qu’il faudra concevoir des 
campagnes océanographiques dans un esprit différent 
de celui du passé. Il ne s’agit plus de mesurer exclu- 
sivement des paramètres simples en de nombreuses 
stations couvrant l’espace le plus vaste possible. 
Il faudra organiser des campagnes ou le navire 
restera au point fixe dans des structures bien choisies 
afin d’observer, a l’échelle où ils se passent, un plus 
grand nombre de phénomènes, dans des conditions 
optimales. De la description géographique il faut 
s’efforcer de passer au stade suivant, celui de la 
compréhension des mécanismes. Et paradoxalement, 
la (t connaissance interne )) de I’écosystème permettra 
une meilleure connaissance générale parce qu’elle 
pourra s’appliquer à d’autres types d’écosystèmes 
planctoniques. Or nous l’avons dit, et LONGHURST 
le pense aussi (1981), l’océan tropical du large est 
particulièrement adapté à l’application de cette 
stratégie. Puisque nous avons commencé cette étude 
en faisant référence aux travaux de STEEMANN 
NIELSEN, nous la terminerons par une citation 
de ce même auteur qui écrivait, au retour des 
campagnes de la Galathea : + The laws governing 
organic productivity in the tropical and subtropical 
parts of the ocean are not very complex... organic 
production in coastal areas is often of somewhat 
more complicated nature than occurring in tropical 
and subtropical parts of the open ocean)) (STEEMANN 
NIELSEN, 1955). L’avenir lui a donné à la fois 
raison et tort : il avait raison parce que l’océan 
tropical, et en particulier l’Atlantique tropical 
oriental du large se caractérise par la permanence 
d’une structure verticale qui reflète une certaine 
unité dans le fonctionnement de l’écosystème et 
que les principaux facteurs externes qui forcent 
le système sont moins nombreux et moins variables 
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que dans les eaux côtières. Mais ce qu’il n’avait, pas 
prévu - et il ne pouvait pas le prévoir puisque 
actuellement sur la validité de la méthode au 14G, 
c’est l’écologie, tout à fait balbutiante à cette 
dont STEEMANN NIELSEN lui-même est l’inventeur, 
époque, qui nous l’a enseigné - c’est que dans un 
est une parfaite illustration de ce principe fonda- 
mental de l’écologie. 
écosystème où les facteurs physiques sont, stables, 
ce sont les mécanismes biologiques qui se diversifient 
et deviennent très complexes. Le doute qui règne 
Manuscrit reçu au Service des Edifions de 1’O.R.S.T.O.M. 
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